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RESUMO 

 

Este estudo investiga a variação morfológica do crânio na espécie S. nigritus e sua relação com 

variáveis taxonômicas, fitofisionômicas, crista sagital e também as diferenças entre os sexos. 

Essa espécie de capuchinho tem extensa distribuição no bioma Mata Atlântica e habita suas 

diferentes composições fitotaxonômicas. Há descrição de duas subespécies S. n. nigritus e S. n. 

cucullatus feita com base em caracteres de morfologia externa. Na literatura há dados 

contraditórios sobre a taxonomia das populações que ocorrem acima do rio Tietê, pois não se 

tem certeza se há ocorrência de apenas S. nigritus ou também da espécie S. libidinosus. A 

espécie assim como outras do gênero, apresenta crista sagital devido à durofagia, mas a estrutura 

não está presente em todos os indivíduos. Foram amostrados 176 crânios de indivíduos adultos 

de S. nigritus. Também foram amostrados 24 indivíduos de S. libidinosus para serem usados 

comparativamente nas análises com os indivíduos acima do rio Tietê. A investigação 

morfológica foi feita através da técnica de morfometria geométrica avaliando a vista ventral do 

crânio. As principais tendências na variação da forma alométrica foram visualizadas através da 

PCA. E as diferenças entre grupos através da CVA. A forma foi avaliada através da 

MANCOVA com particionamento do efeito alométrico e do sexo. As diferenças de tamanho 

foram analisas via ANOVA, e Teste de Tukey. Após a investigação morfológica dos indivíduos 

acima do rio Tietê e a permanência da dúvida taxonômica, esses indivíduos foram excluídos e 

a amostra passou a contar com 95 indivíduos de certeza taxonômica. A vista ventral separou as 

espécies S. nigritus e S. libidinosus apenas através do tamanho. Não houve diferenças da forma 

entre as espécies. As diferentes variáveis ambientais que estão inseridas em cada fitofisionomia 

não foram suficientes para fazer com que essa espécie expressasse morfologias específicas em 

cada fitofisionomia. As duas subespécies apresentaram diferenças entre a forma alométrica e 

isométrica. A crista sagital mostrou ser um carácter difundido em várias categorias. E, não 

houve relação de forma ou tamanho usando essa estrutura como inferência de uma dieta 

diferencial. Por fim, a alometria foi a variável que teve maior influência sobre a forma, inclusive 

gerando as mudanças de forma encontradas entre os sexos. 

 

Palavras-chave: Sapajus nigritus, fitofisionomia, alometria e dimorfismo sexual. 
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ABSTRACT 

In this study we investigated the morphological variation of skull of Sapajus nigritus and its 

relationship with taxonomical variables, different fitofisionomies, presence of sagittal crest and 

sex. The capuchin monkey has a wide distribution on Brazilian Atlantic Forest and inhabits 

different fitotaxonomical compositions of this biome. There are two subspecies, S. n. nigritus 

and S. n. cucullatus, described using only external morphological characters. In literature, there 

are conflicting data concerning the taxonomy of populations occurring above Tiête river, 

because of the uncertainty of occurrence of S. nigritus and/or S. libidinosus in this location. The 

species presents sagittal crest due to durophagous diet, as the other species of the gender, 

however this structure is not present in all individuals. We sampled 176 skulls of adult 

individuals of S. nigritus. We also sampled 24 skulls of S. libidinosus to compare with 

individuals of S. nigritus that occur above Tiête river. We used geometric morphometrics to 

investigate morphological variation using ventral view of the skull. The main trends in 

allometric form variation was visualized through PCA. The differences between groups was 

accessed through CVA. We used MANCOVA with allometric and sex effects partitioned to 

evaluate form. The differences of size were analyzed using ANOVA and Tukey’s test. After 

morphological investigation of individuals occurring above Tiête river, and the maintenance of 

taxonomical doubt, those individuals were excluded from analysis, remaining 95 individuals 

with taxonomic certainty. Ventral view only divided S. nigritus and S. libidinosus through size. 

There were no differences between both species considering form. Environmental variables 

inserted in each fitofisionomy was not efficient to express specific morphologies. Both species 

presented differences among isometric and allometric forms. Sagittal crest showed to be a 

feature spread in several categories. There was no relation of form and size using this structure 

as a sign of a differential diet. Ultimately, allometry was the variable that had most influence 

on form, including causing changes founded between sexes. 

 

Keywords: Sapajus nigritus, fitofisionomie, allometry and sexual dimorphism. 

  



 

 

3 
 

INTRODUÇÃO 

 

A diversidade de formas morfológicas representada nos táxons biológicos nos 

despertam curiosidade e são fonte de investigação constante (Foote, 1997). Os processos 

evolutivos criaram uma fabulosa diversidade de formas (Caroll, 2006). Aristóteles (384 a.C. 

- 322 a.C.) foi uns dos primeiros a usar essa diversidade para classificar os organismos pela 

sua similaridade morfológica. 

Foi através de caracteres morfológicos apenas, que no século XVIII Carolus Linnaeus 

(1707-1778) criou o primeiro sistema de classificação dos seres vivos (Systema Naturae). 

Apesar de nem sempre a morfologia refletir as relações filogenéticas entre as espécies 

(Patterson et al., 1993), a comparação morfológica naquele período já nos deu compreensão 

sucinta sobre a classificação dos seres vivos (Kardong, 2016). 

Com o surgimento da biologia molecular e sua alta capacidade de reconstrução 

filogenética a classificação taxonômica a partir da forma orgânica foi sendo usada cada vez 

mais como informação suplementar na sistemática (Boero, 2010). O que não a desvaloriza nas 

comparações taxonômicas (Gura, 2000). Ao compararmos diferentes tipos de dados podemos 

obter uma melhor compreensão de como os organismos evoluem (Cardini e Elton, 2008; Hillis 

e Wiens, 2000). Além do mais, em alguns casos, como na reconstrução filogenética de 

organismos já extintos, muitas vezes não é possível utilizar a ferramenta molecular, e então, 

o uso de dados morfológicos é o único meio de inferir sua classificação taxonômica (Benton, 

2001; Costello et al., 2013). 

Mas o estudo da morfologia dos organismos não se limita apenas a Sistemática 

(Kardong, 2016). A diversidade de formas nos traz um leque de perguntas biológicas (Foote, 

1997; Caroll, 2016). Quais são os fatores que influenciam a diversidade morfológica? O 

quanto fatores ambientais repercutem na morfologia dos organismos? Existe alguma função 
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para cada novo padrão morfológico que surge, forma e função caminham necessariamente 

juntas? Essas perguntas podem ser investigadas no nível interespecífico, comparado táxons 

entre si (Nagamine et al., 2013; Cáceres et al., 2013; Cardini e Elton, 2009). Mas essa análise 

também pode ser tomada ao nível de espécie, afinal, a diversidade morfológica também se 

expressa intraespecificamente (Albrecht, 1982; Monteiro et al., 2003; O'Higgins e Jones, 

1998). 

 

Os primatas 

 

A ordem Primates é um dos grupos mais ricos em espécies de mamíferos, superado 

apenas pelas ordens Chiroptera (morcegos, ~1151 espécies) e Rodentia (roedores, ~2256 

espécies) (Wilson e Reeder, 2005). São reconhecidas atualmente 496 espécies de primatas, e 

um total de 695 espécies e subespécies. Novas espécies e subespécies estão continuamente 

sendo descritas: 103 desde 1990, 74 delas desde 2000 (IUCN-Primate Specialist Group, 

2016). O Brasil é o país com a maior diversidade de espécies de primatas do mundo. São 116 

espécies, destas 61 endêmicas (53%), 139 táxons (espécies   e   subespécies) distribuídos   em   

cinco   famílias   e   19   gêneros (Mittermeier et al., 2013). 

Os primatas não humanos são de importância para muitas funções, processos e 

serviços ecológicos. Eles são nossos parentes biológicos vivos mais próximos, oferecendo 

percepção da evolução, biologia e do comportamento humano (Estrada et al., 2017). Logo, 

estudos comparativos entre a morfologia dos hominídeos e de outros primatas nos dá 

compreensão das mudanças morfológicas que ocorreram na nossa trajetória evolutiva (Beard 

et al., 1988). Análises filogenéticas comparativas da mudança corporal em primatas sugerem 

que o ancestral comum entre chimpanzés e hominídeos possuía massa corporal semelhante ao 

dos chimpanzés modernos (Grabowski e Jungers, 2017). 
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Muitos primatas foram identificados como importantes polinizadores devido à sua 

alimentação não destrutiva em flores e néctar (Heymann, 2011). Nas florestas neotropicais, 

os   primatas   que   consomem   frutos   grandes   desempenham   papéis ecológicos 

importantes como agentes na dispersão dessas grandes sementes (Nunez-Iturri e Howe 2007). 

Os estudos morfológicos podem contribuir para o conhecimento da dieta dos organismos 

(Strait, 1997; Wright et al., 2009), e dessa forma, elucidar as relações ecológicas dessas 

espécies. Além disso, a dieta é reconhecida como componente chave da história natural e 

evolução dos primatas (Fleagle, 1998). Sendo assim, as relações entre a morfologia do sistema 

de alimentação, comportamento alimentar e dieta não só explicam a diversidade morfológica 

de primatas existentes como podem ser usadas para reconstruir o comportamento alimentar e 

dieta em táxons fósseis (Ross e Iriate-Diaz, 2014).  

 

O gênero Sapajus (Kerr, 1792) 

 

O gênero Sapajus pertence à família Cebidae, que é endêmica da região neotropical 

(Rylands e Mittermeier, 2013). Os macacos do gênero Sapajus juntamente com os do gênero 

Cebus são conhecidos como capuchinhos. Os do gênero Cebus como capuchinhos graciosos 

ou caiararas e os do gênero Sapajus como capuchinhos robustos (Rímoli et al., 2015). Eles 

formam um grupo monofilético que divergiu dos macacos-esquilo (Saimiri) há 

aproximadamente 15,5 milhões de anos atrás (12,5-19,6 Ma) (Lynch-Alfaro et al., 2012). Até 

pouco tempo ambos eram inseridos no mesmo gênero, o gênero Cebus. E todas as espécies 

eram incluídas em Cebus apella, com a diversidade sendo apenas representada através das 

subespécies (Hill, 1960). 

 Com base na morfologia externa Hershkovitz (1949) usou a presença e ausência de 

tufos de pelos na cabeça para separar os capuchinhos em dois grupos dentro de Cebus. Em 
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2001 Silva Junior realizou um dos trabalhos mais completos em termos morfológicos e de 

cobertura geográfica. Através de comparações de uma série de caracteres o autor propôs a 

existência de dois subgêneros em Cebus. O grupo ‘sem tufos’ classificado como Cebus e o 

grupo ‘com tufos’ como Sapajus. 

Cerca de uma década depois Lynch-Alfaro (2012) e colaboradores estudaram a 

história biogeográfica das espécies do gênero Cebus. Ao comparar sequências do gene 

citocromo b e sequências da região 12S ribossomal os autores encontraram dois clados 

monofiléticos bem suportados, que condizem com os grupos propostos por Silva Júnior 

(2001). A data da separação de Cebus e Sapajus é de aproximadamente 5,8 milhões de anos 

(Lima et al., 2017), cada gênero diversificou-se independentemente, Sapajus na Mata 

Atlântica e Cebus na Amazônia. Após um período de isolamento Sapajus expandiu seu 

território em direção à Amazônia e hoje os dois gêneros possuem áreas de simpatria (Lynch-

Alfaro et al., 2012). 

 Devido à sua recente radiação evolutiva, os macacos capuchinhos representam um 

grupo ideal para investigar as adaptações ecomorfológicas em relação à geografia e ao clima 

(Cáceres et al., 2013). Eles habitam uma ampla variedade de formações vegetais, desde as 

florestas úmidas da Amazônia e Mata Atlântica, até áreas mais secas, como a Caatinga e o 

Cerrado, assim como o Pantanal, e o Chaco seco na Bolívia e Paraguai (Freese, 1981; appud 

Rylands e Mittermeier, 2013). Um estudo biogeográfico com todas as espécies de capuchinhos 

demonstrou que a variação na forma do crânio entre as espécies está relacionada à variação 

climática e latitude. No qual as espécies distribuídas em localidades do sul apresentam crânio 

estreito, focinho alongado e dentes maiores (Cáceres et al., 2013) 

Esses primatas possuem uma dieta extremamente generalista, consumindo desde 

pequenos vertebrados, ovos, insetos, flores, folhas (Janson e Boinski 1992), frutos duros 

(Lynch-Alfaro et al., 2012), invertebrados aquáticos (Port-Carvalho et al., 2004; Fernandes, 
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1991) e inclusive outras espécies de primatas (Sampaio e Ferrari 2005; Galleti, 1990). Embora 

todos os capuchinhos sejam onívoros as espécies de Sapajus parecem estar melhor equipadas 

para processar alimentos duros (Byron, 2009; Taylor e Vinyard, 2009; Wright et al., 2009). O 

consumo de alimentos duros reflete na morfologia do crânio, tornando-o mais robusto, e isso 

tem sido investigado por vários trabalhos (Wright, 2005; Byron, 2009; Wright et al., 2009; 

Taylor e Vinyard, 2010; Makedonska et al., 2012). A crista sagital, que é uma proeminência 

ao longo da linha média no topo do crânio, fornece uma superfície para a fixação do grande 

músculo mastigatório, o temporal (Bilsborough e Rae, 2007). E sugere excepcional força nos 

músculos da mandíbula (Balolia et al., 2017) por exemplo, só está presente nas espécies de 

Sapajus (Lynch-Alfaro et al., 2012). 

Logo, compreendemos que a variação de componentes ambientais e a variação na dieta 

direcionam mudanças morfológicas entre as espécies de capuchinhos. Mas se encontramos 

esse padrão para estudos comparativos entre espécies e gêneros nesse grupo taxonômico, será 

que as mesmas tendências são encontradas em análises intraespecíficas? 

 

Sapajus nigritus (Goldfuss, 1809) 

 

O organismo alvo deste estudo Sapajus nigritus (Goldfuss, 1809) faz parte do gênero 

Sapajus juntamente com mais sete espécies. Ele também é conhecido como macaco-prego 

preto (black capuchin) e tem distribuição na Mata Atlântica ao sul do Rio Doce, nos estados 

de Minas Gerais e Espírito Santo, ao sul ao longo da costa através do Rio de Janeiro, São 

Paulo, Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do Sul. E se estende até a ponta mais setentrional 

da província argentina de Missiones (Rylands e Mittermeier, 2013) (Figura 1).  
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Figura 1: Distribuição de Sapajus nigritus segundo Rylands e Mittermeier, 2013. 

 

Em toda sua extensão, a Mata Atlântica apresenta uma variedade de formações, e 

engloba um diversificado conjunto de ecossistemas florestais com estruturas e composições 

florísticas bastantes diferenciadas, acompanhando as características climáticas e geográficas 

(Moreira e Camelier, 1977). O macaco-prego preto é uma espécie essencialmente arborícola 

porém habita uma série de ecossistemas florestais diferentes, a floresta ombrófila de baixada, 

floresta ombrófila submontana e montana, floresta estacional semidecidual subtropical e 

florestas ripárias (Kierulff et al., 2015). 

Existem informações divergentes sobre os limites geográficos desta espécie. O rio 

Grande, entre os estados de Minas Gerais e São Paulo, é o limite norte da distribuição desta 

espécie (Rylands e Mittermeier, 2013; Kierulff et al., 2015). E, tanto a distribuição descrita por 

Rylands e Mittermeier (2013) como por Kierulff e colaboradores (2015) não incluem zona de 

simpatria entre essa e outras espécies de macaco-prego abaixo desse limite. No entanto, Kinzey 

(1982) relatou a existência de híbridos entre estes dois táxons, na latitude aproximada do rio 

Grande. De acordo com o autor as amostras oriundas de Fernandópolis, São Jerônimo e Franca, 



 

 

9 
 

São Paulo, bem como de Delfinópolis, Cássia e Passos, Minas Gerais representariam 

populações de uma zona híbrida. Além disso, Aquino e colaboradores (2010) revisaram 94 

exemplares de macacos-prego provenientes do estado de São Paulo. Os autores usaram os 

morfotipos de coloração (Silva Júnior, 2001) e medidas cranianas (Vivo, 1991). Os resultados 

mostraram que os espécimes acima da margem direita do rio Tietê apresentaram o morfotipo 

de S. libidinosus. E medidas cranianas para o fator tamanho separaram esses espécimes 

agrupando-os com espécimes de S. libidinosus. 

Dados filogeográficos sugerem que S. nigritus tem diversificado mais tempo como 

espécie, e é táxon irmão de todos os outros macacos-prego robustos (Lynch-Alfaro et al., 

2012). Com base na coloração do pelo em 2001 Grooves listou três subespécies Cebus nigritus 

nigritus (Goldfuss, 1809), Cebus nigritus robustus (Kuhl, 1820) e Cebus nigritus cucullatus 

(Spix, 1823). No mesmo ano, foi sugerida a categorização da subespécie Cebus nigritus 

robustus como espécie S. robustus (Silva Junior, 2001) que foi corroborada após 

complementação de dados genéticos (Lima et al., 2017; Lynch Alfaro et al., 2012). 

Mesmo assim, ainda restam duas subespécies segundo Grooves (2001) Cebus nigritus 

robustus com distribuição na costa da cidade Rio de Janeiro até 20ºS. E Cebus nigritus 

cucullatus com distribuição de 24ºS até 30ºS. Essas subespécies são citadas no Handbook of 

the Mammals of the World (2013), os autores tratam as duas subespécies como morfotipos. 

O morfotipo do norte com coloração escura e o morfotipo do sul com coloração clara (Rylands 

e Mittermeier, 2013). 

 Sobre o status de conservação de S. nigritus, o tamanho da população total 

remanescente não é conhecido (Martins, 2015). Apesar de ser uma espécie com hábitos 

generalistas está classificada como quase ameaçada (NT) pela União Internacional para 

Conservação da Natureza, IUCN (2015) e citada no apêndice II da Convenção Internacional 

sobre o Comércio de Espécies Ameaçadas da Fauna e da Flora, CITES. Embora S. nigritus 
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ocorra uma vasta distribuição e ocorra em áreas protegidas as populações remanescentes são 

fragmentadas e estão em contínuo declínio (previsão de declínio de 30% em 48 anos). A 

espécie necessita de grandes áreas e não persiste em pequenos fragmentos (Kierulff et al., 

2015). 

Portanto, a extensa distribuição geográfica de S. nigritus sobre o bioma Mata Atlântica 

torna este táxon um candidato ideal para investigação da variação morfológica de um primata 

desta floresta que possui diferentes formações ecossistêmicas. A possibilidade de existir duas 

subespécies (Grooves, 2001) ou morfotipos (Rylands e Mittermeier, 2013) agrega relevância 

ao estudo morfológico a fim de verificar se a morfologia resgata essas classificações 

taxonômicas.  
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OBJETIVO 

 

   Este trabalho tem como objetivo geral investigar a variação morfológica em Sapajus 

nigritus, representada através da vista ventral do crânio. E, investigar se a variação encontrada 

está associada a variáveis fitofisionômicas e taxonômicas que a espécie apresenta. 

 

Objetivos específicos 

 

1. Averiguar se existe variação na morfologia entre as diferentes 

fitofisionomias da Mata Atlântica para esse primata. 

 

2. Analisar se as duas subespécies apresentam morfologia distinta.  

 

3. Através do uso da crista sagital como inferência de dieta composta de alimentos 

mais duros, avaliar se há diferenças morfológicas entre os indivíduos que possuem e os que não 

possuem esse caracter. 

 

4. Avaliar se existe dimorfismo sexual para a forma e tamanho em S. nigritus. 

 

5. Investigar comparativamente a morfologia de S. nigritus e S. libidinosus com a 

dos indivíduos que ocorrem acima do Rio Tietê.  
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MATERIAL E MÉTODO 

 

Coleta de dados biológicos 

Os organismos apresentam uma infinidade de estruturas morfológicas que podemos 

analisar. Dependendo da nossa pergunta biológica, e de nosso grupo de estudo, algumas 

estruturas podem ser mais interessantes que outras. Por exemplo, nos vertebrados, a história 

da função e da evolução está escrita na arquitetura do esqueleto (Kardong, 2016). Das partes 

que compõe o esqueleto o crânio é uma das estruturas mais complexas. Ele faz parte do 

sistema de alimentação, e para os mamíferos, a mastigação teve influência profunda em seu 

desenho (Kardong, 2016). 

Dessa forma, foram coletados dados de 176 crânios de indivíduos adultos, reconhecidos 

pela erupção completa da dentição adulta e suturas fechadas (Fleagle et al., 2010). Foi usada a 

classificação de sexo da etiqueta de tombo de cada indivíduo, com a classificações de Macho 

(M), Fêmea (F) ou não identificado (NI). Totalizando 65 machos, 88 fêmeas e 23 indivíduos 

com sexo não informado de 39 localidades (Tabela 7, Anexos) 

A amostra foi obtida nas coleções científicas do Museu Nacional (MN), Museu de 

Zoologia da Universidade de São Paulo (MZUSP) e Museu de História Natural do Capão da 

Imbuia (MC). A atribuição da espécie foi feita com base na sua atual distribuição geográfica 

(Mittermeier e Rylands, 2013). Pois a maioria dos espécimes de macaco-prego tombados em 

coleções foi depositada anteriormente à revisão taxonômica do gênero e dessa forma estão 

identificados como Cebus apella. 

No entanto como Aquino e colaboradores (2010) verificaram que indivíduos acima da 

margem direita do rio Tietê apresentaram o morfotipo de S. libidinosus e Kinzey (1982) sugeria 
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a existência de híbridos nessa região. Para trabalhar com este conjunto de dados que pode estar 

incluindo indivíduos de S. libidinosus ou até mesmo indivíduos híbridos foi criado o 

classificador “TIETÊ”. Neste classificador os espécimes acima do rio Tietê foram incluídos 

separadamente em um grupo (grupo “M”), enquanto os indivíduos do restante da distribuição 

foram incluídos em outro grupo (grupo “F”). Além disso, foram amostrados 24 espécimes de S. 

libidinosus para serem usados comparativamente com esses grupos. Compreendendo sete 

localidades, Goiânia (n=1), Anicuns (n=2), Catalão (n=1), Itapuranga (n=2), Miritiba (n=9), 

Cocalinho (n=6) e Jataí (n=3). 

Essa amostragem abrange toda distribuição de S. nigritus, com exceção da região de 

Missiones na Argentina. Os 176 indivíduos compreendem 39 localidades como mostra a Figura 

2: 
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Figura 2: Mapa com as localidades de S. nigritus amostradas neste trabalho. 

A partir da sucinta descrição geográfica das subespécies feita por Grooves (2001), na 

qual não há limite preciso entre a ocorrência de cada uma delas, os indivíduos foram separados 

em dois grupos. No grupo que integra as localidades Mathias Barbosa MG (n=7), Além Paraíba 

MG (n=8) e Santa Teresa ES (n=8). Para representar o táxon S. nigritus nigritus que ocorre da 

costa da cidade Rio de Janeiro até nas proximidades do Rio Doce (20ºS) chamado de grupo 
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“NIGRITUS”. E no grupo que compõe as outras 36 localidades (n=155) chamado de 

“CUCULLATUS”. 

Para analisar diferenças morfológicas entre os diferentes ecossistemas que ocorre esta 

espécie foi atribuído o tipo de fitofisionomia de cada localidade. Para a atribuição da 

fitofisionomia foi usado o Mapa de Vegetação do Brasil (IBGE, 1993) (figura 3). A 

fitofisionomia foi classificada em Floresta Ombrófila Densa (FOM), Floresta Ombrófila Aberta 

(FOA), Floresta Ombrófila Mista (FOM), Floresta Estacional Decidual (FED) ou Floresta 

Estacional Semidecidual (FES). Indivíduos de localidades que se encontram na transição entre 

diferentes fitofisionomias não foram utilizados nessa análise. E, considerando que S. nigritus é 

uma espécie exclusivamente florestal (Kierulff, 2015), quando a localidade encontra-se na 

classificação de Campos de Altitude foi usada a fitofisionomia florestal mais próxima. 
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Figura 3: Fitofisionomias da Mata Atlântica. Fonte: Digitalização do Mapa de Vegetação do Brasil, IBGE, 1993, escala 

1.5.000.000 - Instituto Socioambiental/Fundação SOS Mata Atlântica 

Tabela 1: Número amostral por fitofisionomia. 

Fitofisionomia Localidades N Machos Fêmeas NI 

Floresta Ombrófila Densa 6 14 8 6 0 

Floresta Ombrófila Aberta 0 0 0 0 0 

Floresta Ombrófila Mista 4 5 1 4 0 

Floresta Estacional Decidual 5 28 5 4 19 

Floresta Estacional Semidecidual 22 126 48 74 4 

Região de Transição 2 3 3 0 0 

Total 39 176 65 88 23 

 

Foi coletada a informação da presença ou ausência do caráter morfológico crista sagital 

para inferir grupos que podem ter dieta distinta. A crista sagital é uma proeminência ao longo 

da linha média no topo do crânio e estudos sugerem que sua presença está relacionada com o 
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consumo de alimentos mais duros (Balolia, 2017). Dessa forma, a presença de crista poderia 

sugerir que tais indivíduos possuem uma dieta composta principalmente de alimentos mais 

duros e isso poderia refletir na morfologia da face ventral do crânio. A informação da presença 

de crista foi obtida de 136 indivíduos da amostra. Sendo que desses, 46 apresentaram crista e 

90 não apresentaram. 

 

Procedimentos de Morfometria Geométrica 

 

Para avaliar as diferenças morfológicas foi utilizada a técnica de morfometria 

geométrica que captura a variação da forma como um todo (Monteiro e Reis, 1999) e fornece 

uma separação eficiente de tamanho e forma (Adams et al., 2004). Foi usada a vista ventral do 

crânio por estar envolvida diretamente no processo alimentar e apresentar uma série de 

estruturas homólogas com clara identificação. Dessa forma, o crânio foi disposto verticalmente, 

deixando o arco zigomático alinhado ao plano vertical a fim de evitar distorções. Uma escala 

em papel milimetrado foi utilizada para mensurar a escala em cada imagem e transformar as 

unidades de pixels em unidades métricas. 

Para a obtenção das imagens do MN e MZUSP foi utilizada uma câmera Nikon 

COOLPIX P900. Com uma lente de distância focal de 39mm. As configurações de velocidade 

ISO foi ISO-100, escala de número f de f/8 e zoom automático. Enquanto que para as imagens 

do MC foi utilizada uma câmera modelo Canon EOS Rebel T6. Com uma lente de distância 

focal de 50mm. As configurações de velocidade ISO foi ISO-100, escala de número f de f/2.5 

e zoom digital. 

Nas fotografias com a lente Nikon COOLPIX P900 a captura da imagem foi feita a uma 

distância de 1,15 m do crânio até a lente estendida para evitar distorções na imagem causadas 
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pela sua curvatura. A lente de 50 mm não apresenta curvatura e dessa forma não é gerada 

nenhuma distorção na imagem independente da distância utilizada. 

Para nivelar a câmera com o crânio foi utilizado um tripé e um nível. A utilização do 

modo flash ocorreu de acordo com o grau de iluminação do ambiente. Nas fotos capturadas no 

Museu Nacional e Museu de História Natural do Capão da Imbuia foi utilizado flash, enquanto 

que nas do Museu de Zoologia da USP não foi utilizado. O uso de flash não interferiu na 

qualidade da marcação dos pontos. 

A partir do arquivo das imagens foi criado um arquivo de Thin-Plate Spline (TPS) no 

programa  TPSUtil (Rohlf, 2015). Esse arquivo foi inserido no programa TPSDig (Rohlf, 

2015) para a atribuição dos marcos anatômicos. 

Foram utilizados 51 marcos anatômicos (figura 4). Os marcos número 1 a 31, 38 e 44 a 

47 já haviam sido utilizados no estudo biogeográfico do gênero Sapajus e Cebus (Cáceres et 

al., 2013). Os marcos restantes foram definidos com base em representar estruturas importantes 

do ponto de vista morfológico em macacos do novo mundo, como a bula timpânica e o arco 

zigomático (Marroig e Cheverud 2001). Não foram utilizados indivíduos com marcos faltantes. 

O arquivo TPS com as coordenadas dos marcos anatômicos foi inserido no programa 

MorphoJ (Klingenberg, 2011). Foi realizada a Análise Generalizada de Procrustes (Generalized 

Procrustes Analysis - GPA) para remoção das diferenças de posição, tamanho e orientação entre 

as imagens, usando o alinhamento pelos principais eixos (Rohlf e Slice 1990). A GPA também 

fornece o tamanho centroide, calculado com a raiz quadrada da soma das distâncias quadradas 

do conjunto de pontos de referência a partir do centro geométrico da figura para cada indivíduo 

(Rohlf e Slice, 1990), que foi usado como variável de tamanho do crânio. 
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Análises estatísticas 

 

A ANOVA de Procrustes no MorphoJ (Klingenberg 2011) foi realizada para avaliar o 

erro na inserção dos marcos anatômicos através da comparação entre as médias dos quadrados 

(MS) da variação total das configurações de marcos (α=0,01). 

Foi gerada uma matriz de covariância para elaboração da Análise de Componentes 

Principais (PCA) a fim de representar as principais tendências na variação da forma no MorphoJ 

(Klingenberg 2011).  

As diferenças de forma entre os grupos também foram avaliadas através da Análise de 

Variáveis Canônicas (CVA). Na CVA também foi realizada o teste de validação cruzada com 

1000 permutações no MorphoJ (Klingenberg 2011) para as variáveis com duas categorias 

(taxonomia, subespécie, sexo e crista sagital) e no programa R, pacote Morpho (Schlager, 2017) 

para a variável fitofisionomia que possui quatro categorias. 

As diferenças de tamanho entre as espécies, subespécies, sexos, fitofisionomias e 

indivíduos com crista foi avaliada através de uma ANOVA. A variação dos tamanhos entre as 

categorias foi visualizada através de um boxplot. O Teste de Tukey foi realizado para averiguar 

diferenças entre os pares de categorias quando a ANOVA apresentou valor de p significativo. 

Para avaliar a alometria foi realizada uma regressão entre tamanho e forma, com os resíduos de 

forma, usando como variável do tamanho o log do centroide. 

Através de uma MANCOVA, controlando o efeito alométrico e particionando o efeito 

do sexo foram exploradas as diferenças de forma entre as espécies, subespécies, fitofisionomias 

e indivíduos com crista. Essa análise também foi feita para extrair o efeito alométrico e avaliar 

o dimorfismo sexual. 

As ANOVAs, MANCOVAs e Teste de Tukey foram realizados no programa R versão 

3.5.2 disponível em www.r-project.org/about.html, com a utilização dos pacotes: Ape (Paradis 
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e Schliep, 2018), Geomorph (Adams et al., 2018), MASS (Venables e Ripley, 2002), Morpho 

(Schlager, 2017), Rvcg (Schlager, 2017), Stats (R Core Team, 2018) e Vegan (Oksanen et al., 

2018). 

As mudanças de forma com grades de deformação foram visualizadas através de um 

wireframe no programa MorphoJ (Klingenberg 2011). 
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RESULTADOS 

 

A ANOVA de Procrustes mostrou que a variação entre indivíduos (MS=7,79x10-5), bem 

como entre os lados de cada indivíduo (MS=8,07x10-5), foi cerca de dez vezes maior que a 

variação entre os conjuntos de dados principal e réplica (erro; MS=3,66x10-6), portanto foram 

utilizadas para as análises apenas o conjunto principal. 

 

Taxonomia 

Forma 

 

A fim de elucidar a questão taxonômica, diante da possibilidade de existir mais de uma 

espécie, ou híbridos nesse conjunto de dados, as primeiras análises foram feitas para verificar 

diferença morfológica entre as espécies S. nigritus e S. libidinosus e como os indivíduos acima 

do rio Tietê (grupo “M”) se inserem neste espaço morfológico. 

Utilizando somente os indivíduos de S. libidinosus e os de S. nigritus (abaixo do rio 

Tietê), há grande sobreposição entre as formas das duas espécies (figura 4). A variação foi 

explicada principalmente pelo PC1 (35,8%) e PC2 (14,9%). 
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Figura 4: Análise de Componentes Principais da forma  de S. nigritus em azul e S. libidinosus em vermelho. 

Inserindo os indivíduos de S. nigritus (acima do rio Tietê), a PCA mostra uma grande 

sobreposição entre a morfologia desses, de S. nigritus (abaixo do rio Tietê) e S. libidinosus 

(figura 5). Os dois principais componentes explicaram 35,5% e 13,6% respectivamente. 

 

Figura 5: Análise de Componentes Principais da forma de S. nigritus em azul escuro, grupo “Tietê” em verde e S. libidinosus 
em vermelho. 

Na CVA sem o grupo “Tietê”, as duas espécies apresentaram estruturação (figura 6) 

porém sem significância estatística (p=0,066). 
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Figura 6: Análise de Variáveis Canônicas entre S. nigritus (sem o grupo "Tietê") em cinza claro e S. libidinosus em cinza 
escuro. 

Na validação cruzada sem o grupo “Tietê” 83% dos indivíduos de S. libidinosus (N=24) 

e 82% dos indivíduos de S. nigritus (N=95) foram classificados corretamente. 

Já no histograma da CVA, com os indivíduos acima do rio Tietê inseridos em S. nigritus, 

houve estruturação entre as duas espécies S. libidinosus e S. nigritus, com valor de p 

significativo (p=0,01): 

 

Figura 7: Análise de Variáveis Canônicas entre S. nigritus (com o grupo "Tietê") em cinza claro e S. libidinosus em cinza escuro. 
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No teste de validação cruzada para esse conjunto de dados, 75% dos indivíduos de S. 

libidinosus (N=24) e 86% dos indivíduos de S. nigritus (N=176) foram classificados 

corretamente. 

A CVA usando o grupo “Tietê” como um grupo separado de S. nigritus apresenta 

valores significativos entre esse grupo e as duas espécies (figura 8). Não há diferenças 

significativas entre a morfologia das duas espécies (tabela 2). 

 

Figura 6: Análises de Variáveis Canônicas entre S. nigritus em azul, "Tietê" em verde e S. libidinosus em vermelho. 

Tabela 2: Diferenças entre S. nigritus, "Tietê" e S. libidinosus apresentadas pela CVA. 

 Distância de 

Procrustes 

Valor de p 

S. nigritus - S. libidinosus 0,0142 0,0716 

S. nigritus - “Tietê” 0,0124 0,0066 

S. libidinosus - “Tietê” 0,0217 0,0015 

 

Para esse conjunto de dados no qual o grupo “Tietê” é excluído o teste de permutação 

apresentou classificação correta de 79% dos indivíduos de S. libidinosus e 82% dos indivíduos 

de S. nigritus (p=0,0001).  
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Na análise da forma da MANCOVA, controlando a alometria e particionando o efeito 

do sexo sobre a forma, houve diferenças significativas (p=0,0003) para o fator espécie, porém 

com um baixo percentual de explicação sobre a forma (1,2%).  

Tamanho 

O efeito do sexo sobre o tamanho foi retirado na ANOVA, que demonstrou que há 

diferenças de tamanho entre as espécies (p=0,02). A variável categórica espécie foi responsável 

por 1,6% da explicação do tamanho dos indivíduos (F=4,31). A distribuição dos valores pode 

ser visualizadas na figura 9. 

 

Figura 7: ANOVA do tamanho do crânio entre S. nigritus e S. libidinosus. 

Na ANOVA aonde o grupo “Tietê” é separado de S. nigritus, há diferenças significativas 

de tamanho entre S. nigritus, S. libidinosus e “Tietê” (p=1e-04). O fator que distingue estes 

grupos é responsável por 8,7% das diferenças de tamanho. (F=13,28). As diferenças podem ser 

visualizadas na figura 10: 
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Figura 8: Análise da Variância de tamanho entre S. nigritus, grupo "Tietê" e S. libidinosus. 

 

O teste de Tukey para diferenças de tamanho entre os três grupos anteriores foi 

significativo entre os pares S. nigritus – S. libidinosus e Tietê – S. nigritus: 

Tabela 3: Teste de Tukey para o tamanho entre S. nigritus, grupo "Tietê" e S. libidinosus. 

 diff lwr upr p 

S. nigritus – S. libidinosus 0.742 

 

0.227 

 

1.258 0.002 

Tietê – S. libidinosus 0.100 

 

-0.423 

 

0.625 0.892 

Tietê – S. nigritus -0.642 

 

-0.983 

 

-0.300 4,4*10-5 

 

Dessa forma, a taxonomia não separa as espécies através da forma como demonstra a 

CVA na qual foram usados somente indivíduos de taxonomia clara. E não houve diferenças 

significativas de tamanho entre o grupo “Tietê” e S. libidinosus no teste de Tukey. Diante da 

dúvida sobre qual espécie pertencem os indivíduos acima do rio Tietê o grupo “Tietê” foi 

excluído do conjunto de dados. 
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Portanto, a amostra passa a contar com um total de 95 indivíduos, sendo 41 fêmeas, 34 

machos e 20 indivíduos sem o sexo informado.  

Subespécies 

Forma 

Não houve separação da forma alométrica das subespécies S. nigritus nigritus e S. 

nigritus cucullatus na PCA (Figura 11). O PC1 explicou 34% da forma enquanto que o PC2 

explicou 15,7 %. 

 

Figura 9: Análise de Componentes Principais da forma das subespécies S. nigritus cucullatus em azul e S. nigritus cucullatus 
em vermelho 

Na CVA, houve estruturação entre as duas subespécies como mostra a figura 12. As 

diferenças entre as duas subespécies foram significativas (p=0,012). 
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Figura 10: Análise de Variáveis Canônicas entre S. nigritus nigritus em cinza claro e S. nigritus cucullatus em cinza escuro. 

No teste de validação cruzada, 79% dos indivíduos de S. nigritus cucullatus (N=72) e 

74% dos indivíduos de S. nigritus nigritus (N=23) foram classificados corretamente. 

Na MANCOVA, controlando o efeito do tamanho e particionando a influência do sexo 

sobre a forma, o fator subespécie foi significativo (p=1e-04). E a subespécie explica 3,7% da 

variação da forma (F= 5.03). 

Tamanho 

Não há diferenças de tamanho entre a categoria subespécies como demonstra a figura 

13. Na ANOVA controlando o efeito do sexo sobre o tamanho, a subespécie teve 0,3% de 

explicação sobre o tamanho, esse valor não foi significativo entre as duas subespécies (p=0,53), 

(F=0,32). 
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Figura 11: Análise de Variância do tamanho entre S. nigritus nigritus e S. nigritus cucullatus. 

 

Dimorfismo Sexual 

Forma 

Para as análises de dimorfismo sexual foram utilizados 75 indivíduos com sexo 

identificado. Nos resultados da variação da forma entre os sexos, a PCA mostrou uma sutil 

diferenciação entre machos e fêmeas, com os machos se concentrando mais à direita e abaixo 

enquanto que as fêmeas estão mais acima e à esquerda do morfoespaço definidos pelos scores 

dos dois primeiros PC (Figura 14). O PC1 explicou 36,4% e o PC2 16,1% da variação na forma. 



 

 

30 
 

 

Figura 12: Análise de Componentes Principais da forma de machos em azul e fêmeas em vermelho. 

Na CVA machos e fêmeas ficaram bem estruturados (figura 15), e a diferença entre suas 

formas cranianas foi significativa (p=0,0008). 

 

Figura 13: Análise de Variáveis Canônicas da forma de fêmeas em cinza escuro e machos em cinza claro. 

No teste de validação cruzada 58% das fêmeas e 68% dos machos foram classificados 

corretamente. As diferenças ressaltadas pela CVA entre as médias dois sexos podem ser 

visualizadas nas figuras 25 e 26 dos anexos e na tabela 4. 
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Tabela 4: Diferenças das médias entre machos e fêmeas apresentadas pela CVA (CV1). 

Estrutura Machos Fêmeas 

Forame magno Menor Maior 

Bula timpânica Mais posterior Mais anterior 

Basisfenoide x Occipital Mais posterior Mais anterior 

Arco zigomático Maior Menor 

Focinho Menos largo Mais largo 

Canino Maior Menor 

 

Controlando o efeito do tamanho sobre a forma, a MANCOVA apresentou diferença 

significativa (p=0,0011) da forma entre os dois sexos. O sexo do indivíduo teve 2,8% de 

influência sobre sua forma (F=3,99).  

Tamanho 

Além de dimorfismo de forma, houve significativo dimorfismo sexual para o 

tamanho(p=0,00001), demonstrado pelo boxplot (figura 16) da ANOVA. Sendo que o sexo teve 

24,4% de influência sobre o tamanho (F=23,8). 

 

Figura 14: Análise da Variância do tamanho entre fêmeas (F) e machos (M). 
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Fitofisionomia 

Forma  

Nas análises da fitofisionomia foram usados 92 indivíduos para os quais foi possível 

atribuir a fitofisionomia. Três indivíduos não foram usados porque se encontram em áreas de 

transição de duas ou mais fitofisionomias. Na PCA da fitofisionomia houve sobreposição de 

indivíduos de todas as fitofisionomias como mostra a figura 17. O PC1 foi responsável por 

32,8% da variação da forma e o PC2 por 15,9%. 

 

Figura 15: Análises de Componentes Principais da forma alométrica das diferentes fitofisionomias. FED (em laranja), FES (em 
vermelho), FOD (em preto) e FOM (em cinza). 

Na CVA houve separação no morfoespaço entre as fitofisionomias Floresta Estacional 

Decidual, Floresta Estacional Semidecidual e Floresta Ombrófila Densa. Os indivíduos que 

pertencem à Floresta Ombrófila Mista foram agrupados juntos aos indivíduos da Floresta 

Estacional Semidecidual (figura 18). Os valores de p foram significativos apenas entre as 

comparações Floresta Estacional Decidual versus Floresta Estacional Semidecidual (p=0,0006), 
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Floresta Ombrófila Mista versus Floresta Estacional Decidual (p=0,005) e Floresta Estacional 

Semidecidual versus Floresta Ombrófila Densa (p=0,04).   

 

Figura 16: Análise de Variáveis Canônicas da forma alométrica das diferentes fitofisionomias. FED (em vermelho), FES (em 
laranja), FOD (em preto) e FOM (em cinza). 

No teste de validação cruzada 71,4% dos indivíduos da Floresta Estacional Decidual 

(N=28), 66,6% da Floresta Estacional Semidecidual (N=126) e 42,8% da Floresta Ombrófila 

Densa (N=14) foram classificados corretamente em sua fitofisionomia. Todos indivíduos da 

Floresta Ombrófila Mista (N=5) foram classificados como pertencentes à Floresta Estacional 

Semidecidual. 

Na CVA, o CV1 separa FED e FES. As diferenças entre FES e FED estão representadas 

pelos marcos do arco zigomático e da bula timpânica. O CV2 separa a forma de FOD e 

FED/FES. As diferenças na forma média de FOD e FED/FES são mais sutis e estão 

representadas pelos marcos do arco zigomático, sutura do basisfenoide com occipital e forame 

magno. Os wireframes podem ser visualizados nas figuras 27, 28, 29 e 30 dos anexos.  
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Na MANCOVA controlando o efeito do tamanho e particionando a influência do sexo 

sobre a forma, a fitofisionomia teve influência significativa sobre a forma (p=0,001). O tipo de 

fisionomia em que o indivíduo se encontra é responsável por 3,8% da sua forma (F=1,56). Além 

disso, 69% das diferenças estão entre os indivíduos da fitofisionomia.  

 

Tamanho 

A ANOVA não apresentou diferenças significativas de tamanho entre as diferentes 

fitofisionomias (p=0,08). E o teste de Tukey não apresentou diferenças significativas entre o 

tamanho de nenhum dos pares: 

 

Figura 17: Análise de Variância de Tamanho entre as diferentes fitofisionomias. 
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Tabela 5: Teste de Tukey para o tamanho das Fitofisionomias diff = diferenças brutas, lwr/upr = intervalo de confiança. 

 diff 

 

lwr 

 

upr 

 

Valor de p 

FES-FED - 0.315 - 0.958 0.327 0.574 

FOD-FED 0.369 - 0.505 1.244 0.686 

FOM-FED 0.034 - 1.263 1.332 0.999 

FOD-FES 0.684 - 0.133 1.503 0.133 

FOM-FES 0.349 - 0.910 1.609 0.885 

FOM-FOD - 0.335 - 1.727 1.057 0.921 

 

 

Crista Sagital 

Forma 

Dos 66 indivíduos de S. nigritus 18 apresentaram crista sagital como mostra a tabela a 

seguir:  

Tabela 6: Indivíduos com o carácter crista sagital. 

 Presença de crista Ausência de crista Informação não coletada 

Fêmeas 10 17 14 

Machos 6 13 15 

NI 3 17 - 

Total 19 47 29 

 

Os indivíduos com e sem crista permaneceram agrupados na PCA como mostra a figura 

20. O PC1 foi responsável por 34,6% e o PC2 por 12,6% da variação na forma. 
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Figura 18: Análise de Componentes Principais da forma alométrica dos indivíduos com crista sagital em azul e sem crista 
sagital em vermelho. 

Na CVA houve estruturação entre os indivíduos que possuíam crista e os sem crista 

(figura 21), com diferenças significativas na morfologia (p=0,0003). No teste de validação 

cruzada 70% dos indivíduos sem crista (N=47) e 53% (N=19) dos indivíduos com crista foram 

classificados corretamente em sua categoria. 

 

Figura 19: Análise de Variáveis Canônicas dos indivíduos com crista em cinza claro e sem crista em cinza escuro. 

A crista sagital sugere aumento da força de mordida pois possibilita uma maior inserção 

de músculos. Dessa forma, foi gerada uma PCA somente com os marcos anatômicos da região 

da face, uma somente com os marcos anatômicos do neurocrânio e outra somente com os 
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marcos anatômicos do arco zigomático.  Mesmo assim, não houve diferença da forma entre os 

indivíduos que apresentavam e que não apresentavam a crista sagital. A MANCOVA 

controlando o tamanho e particionando o efeito do sexo não apresentou valores significativos. 

Tamanho 

 A ANOVA para o tamanho não apresentou valores significativos para a categoria 

“Crista”. 

 

Figura 20: Análise de Variância do tamanho dos indivíduos com e sem crista sagital. 

Alometria 

A regressão entre a forma e o tamanho apresentou uma linha de tendência positiva 

(figura 23), evidenciando que a forma do indivíduo está relacionada ao seu tamanho (p<0,0001). 

A alometria teve um percentual de 22,8% na forma total. 

Essa linha de tendência que ocorre dentro da espécie, serve também para os indivíduos 

que compartilham o mesmo sexo, como mostram as elipses que englobam cada sexo na figura 

23. 
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Figura 21: Regressão dos resíduos de forma com o tamanho (log do centroide). 
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DISCUSSÃO 

A Taxonomia funciona como um pilar nas Ciências Biológicas. As pesquisas científicas 

que usam organismos biológicos, desde as mais simples até as mais complexas, necessitam da 

correta classificação taxonômica do seu alvo de estudo já que o uso de uma amostra que inclui 

mais de uma espécie pode produzir resultados enganosos. Dessa forma, como no estado de São 

Paulo é descrita somente a ocorrência do macaco-prego da espécie S. nigritus (Mittermeier e 

Rylands, 2013), mas Kinzey (1982) e Aquino e colaboradores (2010) questionaram esta 

distribuição. Assim as primeiras análises do presente estudo tiveram objetivo de elucidar a 

taxonomia do grupo “Tietê”.  

As análises aqui feitas, não tiveram a intenção de identificar quais espécies ocorrem no 

estado de São Paulo, pois a metodologia aqui usada não fornece dados para tal. Porém através 

da investigação da morfologia da vista ventral do crânio, e com a comparação de indivíduos de 

S. nigritus e S. libidinosus, procuramos compreender como os indivíduos acima do rio Tietê se 

comportam no conjunto de dados. Além disso, a partir dos resultados tentar fazer inferências 

sobre o lugar taxonômico a qual pertence esse grupo. 

No entanto, os resultados encontrados reforçam a dúvida taxonômica sobre o grupo 

“Tietê”. Na PCA há completa sobreposição entre as duas espécies. E quando o grupo “Tietê” é 

inserido neste morfoespaço, ele é compartilhado igualmente com as duas espécies. Na CVA 

usando o grupo “Tietê” dentro de S. nigritus, há separação entre as duas espécies. Porém, 

tirando o grupo “Tietê”, não há mais diferenças significativas entre as espécies, podendo a 

significância estatística estar sendo causada apenas pelo número amostral e não por reais 

diferenças na forma entre as espécies. 

Na CVA usando “Tietê” como um grupo único, separado de S. nigritus e S. libidinosus, 

os três grupos ficam estruturados no morfoespaço. No entanto, só ocorre diferença estatística 
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entre os pares S. libidinosus versus “Tietê”. Não há diferenças significativas entre “Tietê” e S. 

nigritus ao passo que também não há diferenças significativas entre as duas espécies. 

Apesar da forma craniana ter separado “Tietê” de S. libidinosus, ela não pode ser usada 

para sugerir que o grupo poderia pertencer a S. nigritus já que a mesma não foi capaz de separar 

as duas espécies no morfoespaço. O fator que causa a separação de S. libidinosus e “Tietê” para 

a forma alométrica deve ser outro se não o taxonômico. O tamanho, pelo contrário, separa as 

duas espécies, além de apresentar diferenças entre “Tietê” e S. nigritus e agrupar “Tietê” com 

S. libidinosus. 

Considerando que S. nigritus ocorre na Mata Atlântica e S. libidinosus no Cerrado, em 

hábitats mais secos, é de se esperar que o clima que direciona mudanças entre as espécies desse 

gênero pudesse resultar em diferenças na forma do crânio dessas duas espécies. No entanto, não 

houve diferenças entre elas para essa estrutura. Cáceres e colaboradores (2013) também não 

encontraram diferenças morfológicas nas comparações par a par de S. nigritus e S. libidinosus, 

nem para a forma e nem para tamanho. 

Como houve recente radiação desse grupo (Lima et al., 2017), a similaridade na forma 

entre S. nigritus e S. libidinosus poderia estar relacionada ao curto período de divergência das 

duas espécies. Entretanto, outras espécies de Sapajus exibem diferenças morfológicas entre si, 

como é o caso das espécies amazônicas (S. macrocephalus e S. apella) comparadas com a 

espécie de Mata Atlântica S. nigritus (Lynch-Alfaro, et al., 2012) 

Das espécies de Sapajus, S. libidinosus é amplamente estudada devido à sua capacidade 

de usar ferramentas (Proffitt et al., 2016; Falótico et al., 2018; Mendes et al., 2015). O uso de 

ferramentas para modificar o alimento, como a pedra para quebrar frutos duros, são adaptações 

comportamentais que podem substituir adaptações na morfologia do crânio (Ross e Iriarte-Diaz, 

2014). À vista disso, e considerando que foi avaliada a variação da vista ventral do crânio, que 
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está diretamente envolvida com o sistema de alimentação, talvez S. libidinosus não necessite de 

uma morfologia diferenciada para ocupar os ambientes secos do Cerrado. Outra hipótese pode 

ser que, a informação contida na vista ventral do crânio talvez não seja suficiente para resgatar 

a diferença morfológica causada pelas diferenças de hábitat e taxonômicas entre S. nigritus e S. 

libidinosus. De fato, análises usando a face e estruturas pós cranianas mostraram que S. 

libidinosus é a espécie mais distinta de todas as outras do gênero, pois diferentemente das 

demais, está associada à terrestrialidade (Wright et al., 2015; Verdane, 2010). 

Como não há diferenças na forma entre as duas espécies, se torna inviável fazer 

inferências sobre a taxonomia desses indivíduos com os resultados aqui encontrados. Ao mesmo 

tempo, é de suma importância a investigação mais profunda desses indivíduos para o 

esclarecimento de que espécie ocorre nessa região. O uso de outros caracteres morfológicos, 

como a mandíbula e elementos pós-craniais, pode contribuir com informações complementares 

e elucidar essa questão. Sobretudo, porque S. libidinosus é uma espécie que pode ocupar 

ambientes terrestres (Visalberghi et al., 2008), enquanto S. nigritus é essencialmente arborícola 

(Kierulff et al., 2015), e o esqueleto pós-craniano poderia refletir as adaptações necessária a 

esses diferentes hábitos de vida.  

O conhecimento da taxonomia dos macacos-prego da região acima do rio Tietê é 

fundamental para a elaboração dos limites exatos de distribuição das espécies envolvidas. No 

momento há a possibilidade de ocorrência da espécie S. nigritus ou S. libidinosus, da ocorrência 

simpátrica das duas espécies ou até mesmo a possibilidade da existência de híbridos. 

Nesse contexto, a descrição de zonas de hibridação é necessária para a conservação das 

espécies (Mullen, 2017). Recentemente foram avaliadas localidades com ocorrência histórica 

da espécie S. robustus, classificado como ameaçado (IUCN, 2015). Martins e colaboradores 

(2017), constataram a ausência da espécie em várias localidades e, além disso, descobriram que 
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em algumas localidades, onde só era conhecida a presença de S. robustus ocorre 

concomitantemente a espécie S. nigritus. Os autores analisaram caracteres externos dos 

capuchinhos dessas localidades e detectaram características externas intermediárias entre as 

espécies S. robustus e S. nigritus. Dessa forma, sugeriram a existência de uma zona híbrida, 

entre o rio Santo Antônio e o rio Suaçuí em Minas Gerais. A partir disso, foram sugeridas ações 

emergenciais para a proteção da espécie ameaçada S. robustus. 

Nesse sentido, é necessária a investigação genética do grupo “Tietê”, para o 

esclarecimento completo sobre a taxonomia desse grupo. O conhecimento da estrutura genética 

das populações acima do rio Tietê poderá indicar a sua taxonomia, bem como, se existem 

híbridos nessa região.  

Outra questão taxonômica que foi explorada no presente estudo foi a investigação 

morfológica das subespécies descritas por Grooves (2001). Os resultados apontam diferenças 

significativas entre a forma do crânio das duas subespécies. O fator subespécie teve um valor 

baixo de explicação sobre a forma se comparado com a influência causada pela alometria. No 

entanto, a subespécie e o fator fitofisionomia foram as variáveis que tiveram os maiores 

percentuais de explicação sobre a forma total (3,7 e 3,8%, respectivamente) se comparados com 

o sexo e taxonomia (2,8 e 1,2% respectivamente).  

Na diagnose feita por Grooves (2001), o autor separa as duas subespécies a partir da 

coloração do pelo. Porém, o gênero Sapajus é conhecido por apresentar uma ampla variação na 

cor da pelagem, manifestada tanto entre espécies como entre populações de uma mesma espécie 

(Silva Júnior, 2001). A espécie S. nigritus inclusive é uma das espécies que apresenta grande 

variação morfológica nesse caracter (Silva Junior, 2001). Outro problema da classificação de 

Grooves (2001) é a imprecisão na definição dos limites geográficos de S. nigritus nigritus e S. 

nigritus cucullatus. As coordenadas geográficas citadas pelo autor não representam barreiras 
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físicas como rios ou cadeia de montanhas. E, devido à grande capacidade de mobilidade desses 

indivíduos (Jack e Fedigan, 2004), é duvidoso pensar que essas distribuições representam 

subespécies.  

Apesar disso, os dados aqui encontrados mostram diferenciação morfológica entre esses 

dois grupos. No entanto, considero que as diferenças encontradas entre os dois grupos que 

compõe as subespécies não são suficientes a ponto de representar subespécies. Subespécies são 

constituídas de populações de um organismo que vivem marcadas pelo isolamento geográfico 

ou evolutivas de outras populações da mesma espécie e devem apresentar algum grau de 

distinção genética (Fünfstück et al., 2015). Caso houvesse uma maior diferença morfológica do 

que foi encontrada em meus resultados, mesmo assim seriam necessárias análises 

complementares para poder afirmar com salvaguarda a existência de subespécies em S. nigritus. 

Aqui, cabe novamente a investigação genética, a fim de verificar se essas subespécies 

representam Unidades de Manejo ou Unidades Evolutivamente Significativas.  

Em S. nigritus há dimorfismo sexual para forma e tamanho. O sexo foi o único fator 

biológico que separou os indivíduos de cada categoria no morfoespaço da PCA. Na CVA houve 

estruturação entre os sexos, porém os percentuais de classificação correta da função 

discriminante foram mais baixos se comparados aos percentuais da espécie e subespécie. Se 

avaliarmos o gráfico da PCA encontramos algumas fêmeas ocupando o morfoespaço dos 

machos e vice-versa. A classificação do sexo pode ter sido feita erroneamente para esses 

indivíduos, já que o clitóris das fêmeas se assemelha a um pênis e dificulta a identificação dos 

sexos (Fragaszy et al., 2004). 

Existe um forte dimorfismo de tamanho entre machos e fêmeas. Somente as variáveis 

espécie (1,6%) e sexo (24,4%) apresentaram influência significativa sobre o tamanho do crânio, 

sendo que o sexo teve um percentual bem maior que o fator espécie. Já a influência do sexo 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=F%C3%BCnfst%C3%BCck%20T%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25330245
https://pt.wikipedia.org/wiki/Clit%C3%B3ris
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sobre a forma não foi tão alta (2,8%), sendo inclusive menor que a influência causada pela 

fitofisionomia (3,8%). No entanto, considerando as análises da forma total como a PCA e CVA 

vemos que há notória separação entre os sexos. Dessa maneira, percebe-se que é o tamanho do 

crânio que mais influencia o dimorfismo sexual.  

Essa conclusão é apoiada pela regressão entre forma e tamanho que mostra que machos 

são maiores e são separados das fêmeas através do tamanho e forma alométrica ao longo da 

linha de tendência da egressão. Simplificando, machos possuem forma de machos 

principalmente porque têm tamanho maior e fêmeas forma de fêmeas porque têm tamanho 

menor. A alometria parece ser o fator que predispõe o dimorfismo sexual em S. nigritus.  

As diferenças morfológicas entre os sexos é amplamente observado em primatas (Leigh, 

1995; Ravosa, 1991; Plavcan e van Schaik, 1997; Schaefer et al., 2004). O dimorfismo sexual 

é marcante nesse grupo e varia em magnitude e padrão entre as espécies (Schaefer et al., 2004). 

O caminho biológico que leva as espécies para encontrar essas diferenças morfológicas é 

variável. Enquanto que, em algumas espécies de primatas machos são maiores porque têm um 

período de crescimento mais longo que fêmeas em outras machos são maiores porque crescem 

mais rápido (Leigh, 1995). 

Em Sapajus libidinosus, um estudo de longo prazo que avaliou o tamanho através da 

massa corporal demonstrou que os machos exibem um padrão de crescimento mais rápido que 

as fêmeas após o primeiro ano de vida. E, crescem por 2 anos a mais do que elas (10 anos versus 

8 anos). Assim, essa espécie apresenta dois modos de gerar dimorfismo sexual na massa 

corporal (Fragazy et al., 2015). Devido à proximidade filogenética é provável que um padrão 

assim seja característico em S. nigritus. 

O aumento do tamanho do corpo, tende a conferir uma vantagem na fecundidade em 

mulheres e vantagem competitiva para ambos os sexos em primatas (Kappeler et al., 2017). Em 
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espécies com histórias de vida aonde existe uma hierarquia social, como nas espécies de 

Sapajus, o macho alfa é parceiro preferencial das fêmeas (Flack et al., 2006). Majoritariamente 

ele é o indivíduo com maior tamanho dentro do grupo, a ascensão ao status alfa inclusive faz 

com que o capuchinho aumente seu tamanho, fato observado em S. libidinosus (Fragazy et al., 

2015) e Cebus capucinus (Jack et al., 2014). 

As diferenças das médias da forma entre machos e fêmeas demonstram que machos 

possuem arco zigomático e dentes caninos maiores. O aumento do arco zigomático possibilita 

um aumento do musculo temporal e do masseter (Bilsborough e Rae, 2007), e 

consequentemente aumento da força de mordida (Fragaszy et al., 2004; Byron, 2009). Essa 

característica juntamente com caninos maiores provavelmente está relacionada com a 

competitividade entre machos por fêmeas para reprodução como também competitividade para 

ocupar a posição de macho alfa. 

A crista sagital foi designada como caracter morfológico apenas dos machos em Sapajus 

(Corner e Richtsmeier, 1991; Masterson, 1997; Silva Junior, 2001). Corner e Richtsmeier 

(1991) até mesmo sugerem que essa característica seja devido aos machos crescerem mais 

rápido que as fêmeas. No entanto, das amostras que apresentaram a crista sagital, no presente 

estudo, metade eram fêmeas. Durante a avaliação desse caracter pude observar que há grande 

variação de tamanho dessa estrutura. Talvez os conceitos para definir a presença de crista sagital 

adotados por mim e pelos autores citados anteriormente não tenham sido os mesmos. Para 

esclarecer essa questão seria interessante o uso da metodologia de morfometria geométrica em 

3D, a fim, de verificar as alturas de crista presente nos indivíduos de S. nigritus e se há 

diferenças significativas de tamanho de crista entre machos e fêmeas. 

Além do fato do conjunto amostral com crista apresentar fêmeas, verifiquei que no 

conjunto amostral sem crista está incluído um número considerável de machos. Se a 
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característica é devido aos machos crescerem mais rápido (Corner e Richtsmeier, 1991), se 

espera que todos ou então a maioria deles apresentem essa característica. De qualquer forma, a 

crista sagital se mostrou um caracter com ampla distribuição em todos as categorias. Ela esteve 

presente em ambas subespécies, em localidades do sul e do norte da distribuição e nas diferentes 

fitofisionomias.  

A crista sagital está presente em outras espécies de primatas. Nos macacos do velho 

mundo é comumente vista em machos de gorilas e orangotangos adultos. As cristas sagitais são 

raras em chimpanzés machos adultos e gorilas fêmeas, e são desconhecidas em chimpanzés 

fêmeas, orangotangos fêmeas e humanos e bonobos de ambos os sexos (Bilsborough e Rae, 

2007). Ela está relacionada em Sapajus à durofagia, o consumo de alimentos mais duros 

(Lynch-Alfaro et al., 2012), pois possibilita a inserção do músculo temporal (Bilsborough e 

Rae, 2007). Para investigações futuras, seria interessante avaliar junto com a crista sagital a 

morfologia da mandíbula já que essa estrutura também está envolvida na inserção do músculo 

temporal. A fim de verificar se os indivíduos que com crista sagital possuem uma mandíbula 

mais robusta que os indivíduos que não possuem a crista. 

Essa continua sendo uma questão intrigante, já que caso exista relação entre a presença 

de crista e a durofagia permanece a pergunta de porquê segundo a literatura essa estrutura só 

está presente em machos. Será que existe uma dieta diferencial entre machos e fêmeas? De 

qualquer forma, segundo os resultados aqui encontrados, sugiro um aprofundamento na 

investigação desse caracter morfológico para ver se realmente ele está presente somente em 

machos. A partir disso, podemos investigar com mais clareza a funcionalidade dessa estrutura. 

Os resultados das análises da fitofisionomia para a forma total separam os indivíduos 

das diferentes fitofisionomias apenas através da CVA. Apenas os indivíduos da Floresta 

Ombrófila Mista não são separados e ficam incluídos dentro da Floresta Estacional 
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Semidecidual. Apesar da clara separação na CVA, os percentuais de classificação correta foram 

baixos se comparados aos percentuais de classificação das espécies, subespécies e sexo. A 

fitofisionomia foi a variável com maior influência sobre a forma (3,8%). Quanto ao tamanho, 

não houve diferenças entre as diferentes fitofisionomias, nem sequer na comparação par a par. 

Com uma grande variância de tamanho dos crânios dentro de cada fitofisionomia.  

Analisando o wireframe das fitofisionomias nos CV1 e CV2 podemos observar que as 

maiores diferenças entre FOD e FES/FED estão representadas pelos marcos anatômicos do 

neurocrânio. Principalmente através da sutura do basisfenoide com o occipital. As diferenças 

apresentadas entre FED e FES pelo CV1 aponta principalmente mudança da bula timpânica e 

do arco zigomático. Apesar da CVA separar essas fitofisionomias no morfoespaço, não há 

nenhum padrão nas diferenças encontradas entre as fitofisionomias. 

Existe um gradiente climático entre a FOD, FES e FED. A Floresta Ombrófila Densa, 

tem maior estabilidade climática, precipitação bem distribuída durante o ano e praticamente 

sem período seco. Já a Floresta Estacional Semidecidual é condicionada à dupla estacionalidade 

climática, uma estação com chuvas intensas de verão, seguidas por um período de estiagem. E 

a Floresta Estacional Decidual é caracterizada por duas estações, uma chuvosa seguida de um 

período longo de estiagem (IBGE, 2012). Caso houvesse alguma influência do clima sobre as 

diferenças entre essas fitofisionomias, poderíamos esperar que houvessem diferenças nos 

mesmos marcos anatômicos entre FOD, FES e FED. No entanto, as diferenças principais que 

separam os grupos fitofisionômicos não são as mesmas. 

Através da MANCOVA observa-se que grande parte das diferenças estão presentes 

dentro das fitofisionomias e apenas um baixo percentual das diferenças se encontra entre as 

fitofisionomias. Desse modo, verifica-se que avaliando a forma da vista ventral do crânio, não 

encontra-se um padrão de variação na forma entre as fitofisionomias que seja biologicamente 
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explicável. A baixa correlação entre forma e fitofisionomia pode estar relacionada à dieta de S. 

nigritus, que é extremamente generalista (Galleti, 1990; Fernandes, 1991; Janson e Boinski 

1992; Port-Carvalho et al., 2004; Sampaio e Ferrari 2005; Lynch-Alfaro et al., 2012), bem 

como, à grande capacidade de locomoção dessa espécie (Jack e Fedigan, 2004).  

Os morcegos têm grande capacidade de locomoção (Carvalho et al., 2017) assim como 

os primatas, mas exibem diferenças morfológicas determinadas pela sua dieta especialista 

(Santana e Cheung, 2016). Os morcegos carnívoros por exemplo, exibem morfologias cranianas 

e dentárias especializadas no processamento de músculos (Christiansen e Wroe, 2007). 

Igualmente as diferentes fitofisionomias poderiam oferecer diferentes fontes alimentares aos 

capuchinhos e assim um reflexo sobre a morfologia do crânio. No entanto, as espécies de 

Sapajus possuem uma dieta extremamente generalista, consumindo desde pequenos 

vertebrados, ovos, insetos, flores, folhas, frutos duros, invertebrados aquáticos e inclusive 

outras espécies de primatas (Galleti, 1990; Fernandes, 1991; Janson e Boinski 1992; Port-

Carvalho et al., 2004; Sampaio e Ferrari 2005; Lynch-Alfaro et al., 2012), tanto que, podemos 

encontrar macacos-prego vivendo em ambientes altamente antropizados, como florestas de 

Pinus sp. (Liebsch et al., 2015). 

Em roedores, como Oxymycterus nasutus são encontradas diferenças morfológicas na 

forma do crânio entre o ambiente do Pampa e os campos de altitude (Peçanha et al., 2017). 

Entretanto, os primatas possuem uma mobilidade muito maior que roedores, não só por seu 

tamanho, mas também pela sua história de vida. Os machos migram ainda na juventude para 

buscar ou formar outros grupos (Fragazy et al., 2015; Jack e Fedigan, 2004). Assim, o fluxo de 

indivíduos pode ocorrer através de diferentes fitofisionomias, dificultando a adaptação 

morfológica a uma fitofisionomia específica. 
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Por fim a alometria, correlação de tamanho e forma (Klingenberg, 1998), foi a variável 

que teve maior influência sobre a forma total em S. nigritus. A variação no tamanho é um 

determinante importante para a variação de muitas outras características orgânicas. De fato, a 

diversificação evolutiva frequentemente envolve diferenciação do tamanho do corpo entre 

táxons relacionados (Klingenberg, 2016). Estudos com macacos do novo mundo apontam que 

a radiação adaptativa desse grupo foi desencadeada por uma associação entre a evolução do 

tamanho e a diversificação da dieta (Marroig e Cheverud, 2004).  

No entanto, analisando as PCAs da forma alométrica nas análises taxonômicas (espécies 

e subespécies) não observa-se ainda diferenças nessa característica entre esses possíveis grupos 

taxonômicos. Claro que devemos considerar a dubiedade da classificação taxonômica destes 

grupos, como já foi discutido anteriormente. Assim, deve-se ressaltar que o componente 

alométrico foi responsável pelas mudanças na forma apresentadas entre machos e fêmeas, 

discutido no dimorfismo sexual. Mostrando que o dimorfismo sexual, gerado pelo componente 

alométrico, fornece um exemplo impressionante do poder de seleção para gerar diferenças entre 

machos e fêmeas da mesma espécie apesar de vias genéticas e de desenvolvimento 

compartilhadas (Masterson e Hartwig, 1998). 
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CONCLUSÕES 

 

Sapajus nigritus apresenta distribuição em diferentes composições taxonômicas da Mata 

Atlântica. No entanto, as diferentes variáveis ambientais que estão inseridas em cada 

fitofisionomia não foram suficientes para fazer com que essa espécie expressasse morfologias 

específicas em cada fitofisionomia. Grande parte da variação da forma se encontra entre 

indivíduos e não entre fitofisionomias. A vista ventral separou as espécies S. nigritus e Sapajus 

libidinosus apenas através do tamanho. Não houve diferenças entre as espécies considerando a 

forma alométrica. Assim, continua a dúvida sobre a taxonomia dos indivíduos do grupo “Tietê”. 

As duas subespécies apresentaram diferenças entre a forma alométrica e não-alométrica. 

Contudo, análises moleculares devem ser feitas a fim de verificar se há estruturação genética 

entre as duas subespécies e também para elucidar a taxonomia dos indivíduos do grupo “Tietê”. 

A crista sagital mostrou ser um carácter difundido em várias categorias e, não houve relação 

com a forma ou tamanho usando essa estrutura como inferência de uma dieta diferencial. Por 

fim, a alometria foi a variável que teve maior influência sobre a forma dos indivíduos de S. 

nigritus, inclusive gerando as mudanças de forma encontradas entre os sexos.  
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ANEXOS 

Tabela 7: Número amostral por localidade. 

Localidade UF Machos Fêmeas NI Total 

 

Santa Teresa ES ES 4 4 0 8 

Além Paraíba MG 4 4 0 8 

Alfenas MG 3 0 0 3 

Alpinópolis MG 3 4 0 7 

Campestre MG 0 1 0 1 

Cássia MG 2 4 1 7 

Delfinópolis MG 3 1 0 4 

Machado MG 0 1 0 1 

Mathias Barbosa MG 2 4 1 7 

Passos MG 8 19 1 28 

Mambucaba RJ 1 0 0 1 

Paratí RJ 0 2 0 2 

Anhembi SP 1 2 0 3 

Avanhandava SP 5 5 0 10 

Barretos SP 1 0 0 1 

Bauru SP 2 3 0 5 

Capivari SP 1 0 0 1 

Fernandópolis SP 8 6 1 15 

Franca SP 1 5 0 6 

Itararé SP 2 0 0 2 

Ituverava SP 4 0 0 4 

Lins SP 1 2 0 3 

Mocóca SP 2 2 0 4 

São Bernardo do Campo SP 1 0 0 1 

São Paulo SP 1 0 0 1 

Teodoro Sampaio SP 1 1 0 2 

Valparaíso SP 0 1 0 1 

Apucarama PR 0 2 0 2 

Castro PR 0 1 0 1 

Fênix PR 1 0 0 1 

Guaratuba PR 1 0 0 1 

Palmas PR 0 1 0 1 

Porto São José PR 0 2 0 2 

Sertanópolis PR 1 3 0 4 

Chapecó SC 4 3 0 7 

Concórdia SC 1 0 6 7 

Ibirama SC 0 0 5 5 

São Luiz Gonzaga RS 0 0 1 1 

Três Passos RS 0 1 9 10 

Total  69 84 25 178 
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Figura 22: Crânio de Sapajus nigritus com os marcos anatômicos aqui utilizados. 

Marco 1: encontro dos dentes incisivos; marcos 2 e 17: ponto mais posterior do alvéolo dos incisivos 

laterais; marcos 3 e 18: ponto mais anterior do alvéolo dos caninos; marcos 4, 16, 31 e 19: encontro entre 

o canino e o primeiro pré-molar; marcos 5, 15, 30 e 20: encontro entre o primeiro e o segundo pré-molar; 

marcos 6, 14, 29 e 21: encontro entre o segundo pré-molar e o primeiro molar; marcos 7, 13, 28 e 22: 

encontro entre o primeiro e o segundo molar; marcos 8, 12, 27 e 23: encontro entre o segundo e terceiro 

molar; marcos 9, 11, 26 e 24: encontro entre o terceiro e quarto molar; marcos 10 e 25: limite posterior 

do terceiro molar; marcos 32 e 35: limite ventral da sutura entre o maxilar e o jugal; marcos 33 e 36:  

limite ventral da sutura entre o jugal e o esquamosal; marcos 34 e 37: ponto de maior circunflexão do 

parietal; marco 38:ponto mais posterior do palato (obs. excluindo a região da espinha nasal posterior); 

marcos 39 e 40: ponto de maior circunflexão entre o pterigoide e o palato; marcos 41, 42 e 43: sutura 

entre o basisfenoide e occipital; marco 44: limite anterior do forame magno; marcos 45 e 46: base do 

côndilo occipital; marco 47: limite posterior do forame magno; marcos 48 e 49: ponto de maior 

circunflexão anterior da bula timpânica e marcos 50 e 51: extremidade do processo mastoide. Escala 

referenciada em centímetros. 
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Figura 25: Wireframe da forma das fêmeas (CV1, Scaling Factor =-4). 
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Figura 236: Wireframe da forma dos machos (CV1, Scaling Factor= 4). 
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Figura 247: Wireframe da forma da Floresta Estacional Semidecidual (CV1, Scaling Factor = 4). 
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Figura 258: Wireframe da forma da Floresta Estacional Decidual (CV1, Scaling Factor = -4) 
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Figura 26: Wireframe da forma da Floresta Ombrófila Densa (CV2, Scaling Factor = 4). 
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Figura 27: Wireframe da forma da Floresta Estacional Decidual e Floresta Estacional Semidecidual (CV2, Scaling Factor = -4). 
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