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RESUMO

Tokuda, M. (2012). Dispersdo e estrutura social de macacos-prego (Sapajus nigritus) do Parque
Estadual Carlos Botelho, Sao Paulo. Tese de Doutorado, Instituto de Psicologia,
Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo.

Padrdes de assimetria sexual na dispersdo e relacdes de parentesco sdo fatores intimamente
relacionados e considerados fundamentais para a compreensao da estrutura social dos primatas.
Apesar da releviancia desses dois assuntos, pouco se sabe sobre como eles afetam o
comportamento individual e a estrutura social nos primatas neotropicais. Assim, essa pesquisa
teve como objetivos: determinar o padrdo de dispersdo de uma populacdo selvagem de macacos-
prego (Sapajus nigritus) por meio de andlises genéticas e examinar o efeito do parentesco sobre a
estrutura social dos grupos de S. nigritus. Esta pesquisa foi realizada no Parque Estadual Carlos
Botelho, localizado no municipio de Sao Miguel Arcanjo/SP. Todo material genético foi obtido
através de amostras fecais dos individuos adultos e subadultos de trés grupos sociais. Apds a
extracdo do DNA, parte dele foi amplificada através da técnica da Reagcdo em Cadeia da
Polimerase. Para as andlises genéticas utilizamos marcadores moleculares do tipo microssatélites.
Os métodos de amostragem por varredura instantdnea e ad libitum foram utilizados para o
registro do comportamento dos individuos adultos de dois grupos. Os dados genéticos obtidos
nesta tese indicaram que ambos os sexos dispersam, pois: 1) o grau de parentesco intragupo entre
machos ndo diferiu do grau de parentesco entre fémeas, 2) ndo houve diferenciacdo genética ao
analisar a distribuicao das fréquencias alélicas de machos e de fémeas, e 3) nao houve diferenca
entre machos e fémeas quanto a probabilidade de terem nascido dentro dos grupos sociais nos
quais foram amostrados. Os resultados de associacdes espaciais e interagdes sociais indicaram
que as fémeas adultas ndo formam fortes relagdes sociais entre si, sendo pouco afiliativas. Os
machos adultos estabelecem fracas relacdes sociais, que podem ser classificadas como tolerantes
e caracterizadas pela auséncia de catacdo e pela baixa frequéncia de interacdes agonisticas. As
relagdes sociais mais fortes observadas dentro de cada grupo social foram entre machos e fémeas.
Além de machos e fémeas associarem-se espacialmente e catarem-se mais do que as diades
compostas somente por fémeas ou por machos, eles também interagiram de maneira agonistica
numa menor frequéncia. As diades consideradas como aparentadas ndo demonstraram ser mais
afiliativas ou manter maior proximidadade espacial quando comparadas com as diades ndo
aparenteadas. O baixo grau de parentesco/familiaridade parece ser um fator importante como uma
explicagdo geral para as fracas relacOes sociais de fémeas no PECB. No entanto, em termos
individuais, aparentemente, esse fator exerceu pouca influéncia sobre as relagdes sociais entre as
fémeas e entre os machos. Os resultados apresentados nesta tese ampliam o conhecimento sobre
relagdes sociais em primatas neotropicais € os possiveis fatores que as afetam. O padrdo de
dispersdo e a estrutura social sdo elementos do sistema social de primatas neotropicais altamente
flexiveis, variando entre populacdes da mesma espécie ou mesmo entre grupos de uma mesma
populacdo. Além disso, a alegada assimetria sexual na dispersdo talvez ndo seja passivel de
generalizacdo entre as populagdes de Sapajus, e talvez dispersdao de ambos os sexos nesse género
possa ser mais comum do que previamente se considerava.

Palavras-chave: Dispersdo, estrutura social, parentesco, ecologia molecular, comportamento
animal, macaco-prego, Sapajus nigritus.



ABSTRACT

Tokuda, M. (2012). Dispersal and social structure in black capuchin monkeys (Sapajus nigritus)
of Carlos Botelho State Park, Sdo Paulo. Doctoral Thesis, Institute of Psychology, University of
Sao Paulo, Sao Paulo.

Sex-biased dispersal patterns and kinship are related factors extremely important to understand
the social structure of primates. In spite of their importance, little is known about how these
factors affect individual behavior and the social structure of neotropical primates. Therefore, the
aims of this research were: to determine the dispersal pattern of a wild population of black
capuchin monkeys (Sapajus nigritus) through genetic analyses, and to verify the effect of kinship
on the social structure of groups of S. nigritus. This research was conducted at Carlos Botelho
State Park, in the municipality of Sao Miguel Arcanjo/SP. We used DNA from fecal samples of
adult and subadult members from three wild social groups. DNA was amplified by Polymerase
Chain Reaction and microsatellite molecular markers were used. Behavioral data were collected
systematically for two groups, and we used scan sampling and ad libitum methods to record the
behavior of adults. Genetic data indicated that both sexes disperse from their natal groups, since:
1) relatedness between males was not statistically different from relatedness between females, 2)
there was no difference between males and females in population genetic differentiation, and 3)
there was no difference between males and females in the probability of being born in the group
from which they were sampled. The results of the spatial association and social interactions
analysis indicate that females are little affiliative and do not form strong relationships among
themselves. Adult males established weak relationships, being classified as tolerant, and
characterized by no grooming interactions and by low frequency of agonism. The strongest social
relationships observed within each group were between males and females. They associated and
groomed more than female dyads and male dyads. Moreover, there were fewer agonistic
interactions between males and females as compared to same sex dyads. Related and unrelated
dyads showed similar rates of association and affiliative behavior. The low level of
relatedness/familiarity might be an important factor contributing to the weak social relationship
among females in the PECB. However, at the individual level, kinship had low influence on male
and female social relationships. The results presented here extended our knowledge about social
relationships of neotropical primates and about the factors that influence the relationships. The
dispersal pattern and the social structure are flexible elements of social systems, and can vary
among populations of the same species or among groups of the same population. In addition,
male-biased dispersal is not a general characteristic for all populations of Sapajus, and dispersal
by both sexes might be more commom than previously thought.

Keywords: Dispersal, social structure, kinship, molecular ecology, animal behavior, capuchin
monkey, Sapajus nigritus.
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1- INTRODUCAO

Desde o inicio do século XX, quando os fundadores da Etologia, Konrad Lorenz e Niko
Tinbergen, enfatizaram a importincia de estudos realizados no ambiente natural de uma espécie,
o registro de comportamentos por meio da observacdo naturalistica em campo tem sido uma das
principais fontes de dados nas pesquisas sobre comportamento animal. Esse tipo de metodologia
de pesquisa é amplamente difundido nos estudos sobre espécies sociais, especialmente primatas.
No entanto, mesmo com estudos de longo prazo, certas caracteristicas do sistema social sdo de
dificil investigacdo unicamente pelo método observacional, como, por exemplo, padroes de
dispersdao e relacdoes de parentesco entre os membros de um grupo (ver Harris, Caillaud,
Chapman & Vigilant, 2009; Moller & Beheregaray, 2004).

Nos tltimos anos, técnicas de genética molecular t€m sido utilizadas com uma frequéncia
crescente nos estudos sobre comportamento animal, para complementar as informagdes obtidas
no campo. Os recentes avancos nas técnicas moleculares, a maior facilidade na sua aplicacdo, a
diminui¢do dos custos de equipamentos e reagentes e a possibilidade de se obter material
genético de uma maneira ndo invasiva (por exemplo, a partir de fezes) t€m contribuido para a sua
difusdo nos estudos comportamentais. Técnicas moleculares passaram a ser uma ferramenta
extremamente util e fundamental nos estudos sobre dispersdo, estrutura social, e sistema de
acasalamento, contribuindo muito para a compreensdo do sistema social dos animais (D1 Fiore,
2003; Freeland, 2005; Kappeler, Wimmer, Zinner & Tautz, 2002; Lawson Handley & Perrin,
2007; Nutt, 2008).

Neste trabalho, utilizamos técnicas de genética molecular para a caracterizacao do padrao
de dispersdo de uma espécie de primata neotropical, 0 macaco-prego (Sapajus nigritus). Além
disso, por meio das andlises genéticas foi determinado o grau de parentesco entre os individuos
dentro dos grupos sociais e entre os grupos. As informacdes obtidas pelas andlises genéticas
foram integradas as observacdes sobre comportamento social, com o objetivo de compreender a
estrutura social dos grupos selvagens de macacos-prego no Parque Estadual Carlos Botelho
(PECB), uma area de Mata Atlantica, no Estado de Sao Paulo.

O estudo de longo prazo sobre comportamento, ecologia e demografia de macacos-prego

no PECB, iniciado em 2001, gerou importantes informagdes a respeito de aspectos
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comportamentais e ecoldgicos do sistema social do género Sapajus. Até o momento, filopatria de
fémeas e dispersdao de machos era o padrdao de dispersdo observado em todas as populagdes de
Sapajus (Di Bitetti, 1997; Fragaszy, Visalberghi & Fedigan, 2004; Izar et al., 2012). No entanto,
observacdes de campo indicaram que as fémeas de macacos-prego no PECB também dispersam
(Izar, 2004; Izar et al., 2012). A hipdtese de que fémeas migram de um grupo para outro foi
baseada em poucas observagdes diretas, tornando necessdria a utilizacdo de técnicas moleculares
para a confirmacdo deste padrdo de dispersdo. Outra particularidade observada na populacio de
macacos-prego do PECB ¢ a fraca relacdo social entre as fémeas pertencentes a0 mesmo grupo
social (Izar et al., 2012), o que seria uma evidéncia comportamental de que as fémeas dispersam
de seus grupos natais, pois nas populacdes em que filopatria de fémeas € a regra, elas formam
fortes lacos afiliativos, sendo as interagdes de catacdo e as coalizOes mais freqiientes entre elas do
que entre machos (S. nigritus: Di Bitetti, 1997; Di Bitetti & Janson, 2001; S. libidinosus:
Verderane, 2010). Assim, o padrdo de dispersdao explicaria, pelo menos em parte, a baixa
frequéncia de interacdes afiliativas entre as fémeas no PECB (Izar, 2004; Izar et al., 2012).

A partir dessas observacdes preliminares, o objetivo desta tese foi investigar as hipéteses
de que (1) tanto machos quanto fémeas migram entre grupos na populacdo de macacos-prego no
PECB, e (2) a migracdo de fémeas conduz a uma diminui¢do no grau de parentesco entre elas
dentro de cada grupo, o que estd relacionado a baixa frequéncia de interagcdes afiliativas entre
elas. Os testes dessas hipéteses sdo apresentados na forma de dois capitulos. O capitulo II desta
tese investiga o padrdo de dispersdo em trés grupos sociais de macacos-prego através de analises
de genética molecular. No capitulo III, analisaremos a relacdo entre dispersdo, parentesco e
relagdes sociais entre fémeas adultas, além de estendermos nossas andlises e discussdes para
outras as classes sexo-etarias de individuos dos grupos sociais.

Padrdes de assimetria sexual na dispersdo, ou seja, individuos de um sexo que t€m a
maior tendéncia para dispersar do seu grupo social, e relagdes de parentesco sdo fatores
intimamente relacionados e considerados fundamentais para a compreensdo da estrutura social
nos primatas (ver Di Fiore, Link, Schmitt & Spehar, 2009; Harris et al., 2009). Apesar da
relevancia desses dois assuntos, pouco se sabe sobre como eles afetam o comportamento
individual e a estrutura social nos primatas neotropicais. Além disso, a variacao intraespecifica no

padrao de dispersdo e estrutura social abre caminho para discussdes sobre a flexibilidade de
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certos componentes do sisttma social em contraste com caracteristicas comportamentais
filogeneticamente inertes.

Distinguir tragos comportamentais conservativos e flexiveis do sistema social ¢é
importante para fazer inferéncias sobre as pressodes seletivas ocorridas no passado que resultaram
em diferentes padrdes comportamentais (Strier, 2009). Diante disso, o estudo do sistema social de
primatas num habitat preservado que ndo sofre uma alta influéncia antrdpica (por exemplo, caca,
culturas agricolas, extragdo de madeira) é de extrema importancia, pois revela os padroes
comportamentais naturais das espécies (Caro & Sherman, 2011; Janson, 2000). Assim, o PECB,
que € uma area de floresta continua e bastante preservada, se qualifica como um lugar adequado

para a conducdo de estudos sobre sistema social.

2- AREA DE ESTUDO: O PARQUE ESTADUAL CARLOS BOTELHO

Esta pesquisa foi realizada no Parque Estadual Carlos Botelho/PECB, localizado entre os
municipios de Sdo Miguel Arcanjo, Tapirai, Sete Barras e Capao Bonito, na regido sudeste do
Estado de Sao Paulo, entre as coordenadas geograficas 24° 06° 55 ¢ 24° 14’ 417 S e 47° 47’ 18”
e 48° 07’ 177 O. O PECB abrange uma area de 37.644 ha, e junto com mais trés outros parques,
Parque Estadual Turistico do Alto do Ribeira, Parque Estadual Intervales e Estacdo Ecoldgica de
Xitué, forma uma das ultimas areas remanescentes de Mata Atlantica continua, com uma area
total de 116.836,99 ha (Figura 1.1).

O PECB abrange um gradiente altitudinal que varia de 30 a 1003 m e cobre trechos de
relevo montanhoso e escarpado da Serra de Paranapiacaba e os morros do Planalto de Guapiara
(Domingues & Silva, 1988). Assim, o PECB € divido em duas regides geogréficas, o niicleo Sao
Miguel Arcanjo, regido da sede, e o nicleo Sete Barras. O nicleo Sao Miguel Arcanjo estd
inserido na regido do Planalto da Guapiara, na Bacia do Alto Paranapanema, abrangendo os
municipios de Sdo Miguel Arcanjo e Capao Bonito. O Nucleo Sete Barras esta inserido na regidao
do Vale do Ribeira, na Bacia do Rio Ribeira de Iguape, abrangendo os municipios de Sete Barras
e Tapirai (Figura 1.2). A pesquisa foi conduzida no nicleo Sao Miguel Arcanjo, considerada a

regido mais elevada do parque, localizado no Planalto de Guapiara com altitudes de 750 a 940
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metros, e relevos do tipo morrotes, morrotes € morros paralelos e morros (Instituto Florestal,
2008). Os morrotes se caracterizam por formas de relevo com amplitudes de 25 a 60 m e encostas
com inclinagdes de 15 a 30 %, os morrotes € morros paralelos apresentam formas de relevo com
amplitudes de 40 a 90 m, inclinagdes de encosta de 12 a 35 %, os morros sdao terrenos com
formas de relevo de amplitudes de 110 a 220 m e inclinagdo de encostas de 24 a 46 %.

De modo geral, no PECB a pluviosidade média anual varia de 1700 a 2400 mm, sem
déficit hidrico significativo ao longo do ano, e a temperatura média anual varia de 17° a 22°C. O
clima é subtropical imido com verdo quente (Cfa, segundo a classificacdo de K&ppen), os meses
com temperaturas mais baixas sao junho, julho e agosto, com médias térmicas em torno de 18°C.
Os meses mais quentes sdo dezembro, janeiro e fevereiro, superando os 25°C de média (Instituto
Florestal, 2008). Devido a diversificacdo do relevo, observa-se uma variacdo da temperatura ao
longo do PECB, assim, na regiao do niicleo Sao Miguel Arcanjo a temperatura € mais amena que
na parte baixa do parque, nicleo Sete Barras. No nicleo Sao Miguel Arcanjo, a pluviosidade é
menor entre os meses de abril a setembro (estacdo seca), € maior entre outubro e margo (estacao
chuvosa) (Izar et al., 2012).

A formagdo vegetal € classificada como Floresta Ombroéfila Densa, com predominio das
subformagdes montana e sub-montana, sendo a maior parte da cobertura vegetal representada por
florestas ndo perturbadas ou com perturbagcdes pouco significativas. No PECB foi listado um total
de 1.143 espécies de plantas vasculares pertencentes a 140 familias e 528 géneros (Lima et al.,
2011; Lima, Souza, Dittrich & Salino, 2012). Segundo Lima et al. (2011, 2012), as 10 familias
mais ricas em numero de espécies sdo: Myrtaceae (85 espécies), Orchidaceae (81), Fabaceae
(57), Asteraceae (54), Melastomataceae (54), Lauraceae (53), Rubiaceae (51), Bromeliaceae (43),
Piperaceae (30) e Solanaceae (25). Os 10 géneros mais ricos sdo (Lima et al., 2012): Eugenia (34
espécies), Ocotea (26), Leandra (18), Myrcia (18), Vriesea (18), Piper (16), Solanum (16),
Miconia (14), Mollinedia (13) e Peperomia (12). Entre as pteriddfitas (123 espécies), as cinco
familias mais ricas sdo (Lima et al., 2012): Polypodiaceae (23), Dryopteridaceae (18),
Hymenophyllaceae (17), Aspleniaceae (11) e Cyatheaceae (nove), que juntas representam 63%

das espécies de pteriddfitas.
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Figura 1.1. (A) Mapa do estado de S@o Paulo com a localizacdo do Parque Estadual Carlos
Botelho (mapa de unidades de conservagdo do estado de Sdo Paulo produzido pela Fundagdo
Florestal http://www.fflorestal.sp.gov.br/mapas.php), (B) Parque Estadual Carlos Botelho (Foto:
Lucas Peternelli), (C) unidades de conserva¢do do continuo ecolégico de Paranapiacaba (mapa
extraido do plano de manejo do Parque Estadual Carlos Botelho, e produzido pela Fundagio

Florestal).
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Embora nao haja uma diferenca acentuada na producdo de frutos entre a estacido seca e
chuvosa, a produgdo de frutos tende a acompanhar o padrdao de pluviosidade. Assim, na estacao
chuvosa a disponibilidade de frutos € maior do que na estacdo seca (Figura 1.3; Izar et al., 2012).
Essa diferenca na disponibilidade de frutos entre as duas estagdes se reflete na variacdo da dieta
dos macacos-prego ao longo do ano. Na estacdo chuvosa, os animais gastam mais tempo
forrageando por frutos do que na estacao seca (Izar, 2004; Izar et al., 2012; Santos, 2009; Taira,
2007).

O estudo de Izar et al. (2012) indicou que no PECB a disponibilidade de frutos para os
macacos-prego possivelmente ndo € alta. Tal conclusdo baseou-se na comparacdo com uma area
de ecotono cerrado/caatinga (Fazenda Boa Vista/FBV), com acentuado déficit hidrico e elevadas
temperaturas ao longo do ano, onde a producdo de biomassa de frutos foi maior. Além disso,
alguns parametros reprodutivos e comportamentais dos animais do PECB, quando comparados
com macacos-prego (S. libidinosus) da FBV, indicam uma menor disponibilidade de alimentos,
por exemplo: maior intervalo reprodutivo das fémeas no PECB do que na FBV e também em
outras localidades (Izar, Stone, Carnegie & Nakai, 2009), maior deslocamento didrio e drea de

vida dos grupos no PECB, e alto grau de folivoria no PECB.
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Outro fator sugestivo da baixa disponibilidade de frutos no PECB ¢ a baixa densidade
demografica de macacos-prego. Izar (2004) a estimou em 2.3 individuos/km®, um valor
considerado baixo quando comparado com outras localidades. Por exemplo, no Parque Nacional
do Iguacu/Argentina, Di Bitetti (2001) estima 16 individuos/km?. A disponibilidade de alimentos
¢ considerada como o principal fator determinante da densidade populacional de primatas
(Marshall & Leighton, 2006; Stevenson, 2001), assim a baixa densidade populacional no PECB
possivelmente estaria relacionada com a baixa disponibilidade de frutos.

Em relacdo a fauna, no PECB foram registradas: 56 espécies de peixes, 70 de anfibios, 31
de répteis, 342 espécies de aves, 25 espécies de pequenos mamiferos e 35 espécies de médios e
grandes mamiferos (Instituto Florestal, 2008). Entre as espécies de primatas estdo o macaco-
prego (Sapajus nigritus), o bugio (Alouatta clamitans) e o muriqui-do-sul (Brachyteles
arachnoides). Além dos primatas, destaca-se a presenga de espécies de mamiferos de médio e
grande porte, como: a anta (Tapirus terrestris), o cateto (Pecari tajacu), o queixada (Tayassu
pecari), a onga-parda (Puma concolor), a onga-pintada (Panthera onca), o cachorro-vinagre
(Speothos venaticus); e também de aves como: a jacutinga (Aburria jacutinga), o jacu (Penelope
obscura), o gavido-pega-macaco (Spizaetus tyrannus), o gavido-pato (Spizaetus melanoleucus) e
o gavido-de-penacho (Spizaetus ornatus).

Apesar da presenca de animais na drea de estudo que podem ser considerados como
possiveis predadores de macacos-prego, por exemplo, a onca-parda, a onga-pintada, e o gavidao-
pega-macaco, além da jaguatirica (Leopardus pardalis) e da irara (Eira barbara), o risco de
predacdo no local € considerado baixo, uma vez que nenhum evento de predacdo foi observado
desde o inicio do estudo de longo prazo com macacos-prego. O encontro com predadores é um
evento raro, € 0s macacos-prego emitem vocalizagdes de alarme com baixa frequéncia (Izar,

2004; Izar et al., 2012).

3- A ESPECIE SAPAJUS NIGRITUS

De acordo com a antiga classificagdo taxondmica, as espécies de primatas neotropicais

popularmente conhecidas como macacos-prego e caiararas compunham um tnico género, Cebus.
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Atualmente, de acordo com recentes revisdes (Lynch Alfaro et al., 2012a; Lynch Alfaro, Silva Jr
& Rylands, 2012b; Silva Jr, 2001), as espécies de macacos-prego foram agrupadas em um novo
género, Sapajus, e as espécies de caiararas mantidas no género Cebus. A presenca de tufos e uma
anatomia corporal mais robusta sdo as principais caracteristicas anatomicas do género Sapajus
que permitem distingui-lo do género Cebus (Lynch Alfaro et al., 2012b; Silva Jr, 2001). Além
das diferengas anatomicas que sugerem a divisdo taxondmica de Cebus e Sapajus em dois grupos
distintos, Lynch Alfaro et al. (2012a), com base em dados moleculares, confirmaram a
divergéncia entre os dois géneros e estimaram a sua ocorréncia hé cerca de 6,2 milhdes de anos.

Os dois géneros juntos apresentam uma ampla distribuicdo geografica, estendendo-se por
toda a regidao Neotropical (Fragaszy et al., 2004). Cebus estd presente na América Central, norte
da América do sul, regido amazoénica, Equador, Colombia, Venezuela, Peru e Bolivia. As
espécies do género Sapajus sdo encontradas praticamente em todo territdrio brasileiro, nos paises
da regido amazdnica, Bolivia, sul do Paraguai e noroeste da Argentina. O género Sapajus é
composto por oito espécies (Oliveira & Langguth, 2006; Silva Jr, 2001): S. apella, S.
macrocephalus, S. libidinosus, S. nigritus, S. xanthosternos, S. robustus, S. cay e S. flavius.

S. nigritus é a espécie presente na Mata Atlantica do sudeste e do sul do Brasil (estados do
Rio de Janeiro, Sdo Paulo, Parand, Santa Catarina, Rio Grande do Sul) e, também, no nordeste da
Argentina, na provincia de Misiones (Rylands, Kierulff, & Mittermeier, 2005). Sua distribui¢ao
geografica ao norte se restringe ao sul do rio Doce, ndo vai além da margem direita, e
estendendo-se em direcdo noroeste, ao logo da Mata Atlantica de Minas Gerais. A oeste, sua
distribuicao € limitada pelo Rio Paranad (Figura 1.4; Silva Jr, 2001; Vilanova, Silva Jr, Grelle,
Marroig & Cerqueira, 2005). S. nigritus € uma espécie restrita a Mata Atlantica, sendo a
vegetacdo o principal fator limitante de sua distribui¢do a noroeste € ao sul. A noroeste, sua
distribui¢ao € interrompida com o inicio do Cerrado, na latitude aproximada do rio Grande, ao sul
do Triangulo Mineiro, e das cabeceiras do rio Sao Francisco, e ao sul € interrompida pela Savana

Uruguaia (Silva Jr, 2001; Vilanova et al., 2005).
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Figura 1.4. Mapa da distribui¢do geogréfica de S. nigritus (extraido de Silva Jr, 2001).

Como todas as espécies do gé€nero Sapajus, S. nigritus sdo primatas essencialmente
frugivoro-insetivoros, mas podem ser considerados como generalistas, possuindo hdbitos
alimentares extremamente flexiveis (Fragaszy et al., 2004). Durante periodos de escassez de
frutos e artrépodes, sua dieta pode ser complementada com: sementes (Galetti & Pedroni, 1994),
folhas, como bromélias (Brown & Zunino, 1990) e peciolo da folha da palmeira Euterpe edulis
(Rimoli, Strier & Ferrari, 2008; Taira, 2007), e alimentos provenientes do meio antrépico, como
milho, mandioca, batata e cana-de-acticar (Ludwig, Aguiar & Rocha, 2006; Rimoli et al., 2008).

Além disso, devido a sua grande habilidade manipulativa, sio capazes de explorar recursos
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alimentares que requerem complexas técnicas extrativas, por exemplo, cerne de palmeiras
(Fragaszy et al., 2004; Taira, 2007).

Os principais estudos com S. nigritus foram realizados na Argentina, no Parque Nacional
de Iguacu/PNI, e no Brasil, no Parque Estadual Carlos Botelho/PECB e na Reserva Particular de
Patrim6nio Natural Feliciano Miguel Abdala/RPPN-FMA. S. nigritus apresenta uma organizacao
social do tipo multi-machos, com um sistema de acasalamento que pode ser caracterizado como
poliginico, pois 0 macho dominante monopoliza a maioria das cépulas (D1 Bitetti & Janson,
2001; Izar et al., 2009). Durante o periodo proceptivo, as fémeas de macacos-prego solicitam e
copulam preferencialmente com o macho dominante (Di Bitetti & Janson, 2001; Izar et al., 2009;
Izar et al.,, 2012; Lynch Alfaro, 2005). Este periodo € caracterizado pela exibicdo de
comportamentos esteriotipados pela fémea, como a exibicdo de expressdes facias e posturas
corporais, e emissdo de vocalizacdes para o macho, além de constantemente o seguir (Carosi,
Linn & Visalberghi, 2005). Essa € uma caracteristica de todas as espécies de Sapajus, que
também ndo apresenta variacao entre populacdes, mesmo em face de variagdes ecoldgicas (Izar et
al., 2012), embora certas circunstancias demograficas possam levar a uma diminui¢do na
possibilidade de monopolizagdo das fémeas pelo macho dominante (Izar et al., 2009).

Ao contrdrio do sistema de acasalamento, que parece ser um elemento conservativo do
sistema social no género Sapajus, a coesdo espago-temporal dos grupos sociais, o padrao de
dispersdo, e a estrutura social sdo mais flexiveis; e variagdes intra e interespecificas sdo causadas
principalmente por fatores ecoldgicos (Izar et al., 2012). Os grupos de S. nigritus do PECB e da
RPPN-FMA tém apresentado uma coesao espago-temporal mais fluida (Izar, 2004; Lynch Alfaro,
2007; Nakai, 2007) do que os do PNI (Di Bitetti, 2001). Além disso, filopatria de fémeas e
dispersdo de machos dos grupos natais é o padrio de dispersdo observado na maioria das
populagdes de Sapajus e Cebus (Di Bitetti, 1997; Fragaszy et al., 2004; Jack & Fedigan, 2004a,b;
Robinson, 1988). No entanto, no PECB a migrag¢do de fémeas parece ser um fendmeno comum
(Izar, 2004; Izar et al., 2012). Também, o padrdo de relacdes sociais entre fémeas parece variar
entre as populacdes. Enquanto as fémeas no PNI se organizam numa hierarquia de dominancia
linear e formam fortes lagos afiliativos (Di Bitetti, 1997), as fémeas do PECB sdo caracterizadas
pela auséncia de uma hierarquia de dominéncia e por nio estabelecerem fortes lagos afiliativos

(Izar, 2004; Izar et al., 2012).
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As particularidades observadas na populacdo de macacos-prego do PECB tornam esta
populacdo interessante para estudos socioecoldgicos e, em conjunto com estudos genéticos,
importantes questdes que afetam o sistema social dos primatas podem ser estudadas. Assim,
como ja mencionado anteriormente, nesta tese investigaremos o padrao de dispersdo através de
andlises de genética molecular, e analisaremos a relacdo entre dispersdo, parentesco e relacoes
sociais entre fémeas adultas, além de estendermos nossas andlises e discussdes para outras classes

sexo-etdrias de individuos dos grupos sociais.
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CAPITULO II

DISPERSAO DE MACHOS E DE FEMEAS DE MACACOS-
PREGO (SAPAJUS NIGRITUS) EVIDENCIADA POR ANALISES

GENETICAS
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1-INTRODUCAO

Dispersdo € assunto de extrema importancia em diversas areas da biologia. Na genética de
populacdes, o movimento de individuos de uma populacdo, ou deme, para outra é fundamental
para a compreensdo da estrutura genética das populagdes. Nos estudos sobre comportamento e
ecologia, pesquisadores estdo interessados em saber quais, € como, fatores ecoldgicos e sociais
afetam a decisdo de individuos por ficar ou dispersar de sua drea de vida ou grupo social. Além
disso, a dispersdo € um processo demogriafico que exerce uma forte influéncia sobre a
composicao de grupos sociais e também sobre a estrutura de parentesco dentro de grupos (Sugg,
Chesser, Dobson & Hoogland, 1996), o que torna seu estudo importante para a compreensao de
sistemas sociais. Na biologia da conservacgdo, informagdes sobre dispersao podem ser aplicadas
em programas de conservacdo. Para tomadas de decisdo de manejo, ¢ fundamental saber qual
sexo dispersa, em que periodo da vida os individuos dispersam e como eles dispersam.

Apesar da importancia do tema, as informacdes disponiveis para muitas espécies ainda
sdo escassas, especialmente para aquelas que possuem um periodo de vida longo e que demoram
para atingir a maturidade sexual, assim como aquelas que possuem comportamentos cripticos e
de dificil observac@o na natureza. Nessas espécies, estudar e registrar eventos de dispersdo ¢ uma
tarefa extremamente dificil, pois muitos individuos dispersam somente uma vez durante toda sua
vida, e a duragdo dos estudos de campo normalmente ndo possibilita o registro de uma
quantidade suficiente de eventos, o que torna essas informag¢des aneddticas e de dificil publicacao
(Jack & Isbell, 2009). Como dispersdao € um evento raro e de dificil documentacdo através de
observacdo direta, estudos moleculares tornaram-se uma importante ferramenta para a inferéncia
de padroes de dispersdo (Lawson Handley & Perrin, 2007).

A inclusdo de dados genéticos aos estudos de dispersdo possibilitou a caracterizagdo do
padrao de dispersdo em muitos grupos de espécies animais, por exemplo, em mamiferos
(golfinho-nariz-de-garrafa-do-indico, Tursiops aduncus: Moller & Beheregaray, 2004; queixadas,
Tayassu pecari: Biondo, Keuroghlian, Gongora & Miyaki, 2011; micos-de-cheiro, Saimiri
oerstedii citrinellus: Blair & Melnick, 2012), répteis (lagarto, Oligosoma grande: Berry, Tocher
& Sarre, 2004), anfibios (salamandra, Plethodon cinereus: Liebgold, Brodie & Cabe, 2010) e

aves (Ramphocinclus brachyurus: Temple, Hoffman, & Amos, 2006; gaio marrom, Cyanocorax
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morio: Williams & Rabenold, 2005). Como uma ferramenta complementar aos dados
observacionais, técnicas genéticas sdo extremamente uteis ja que podem identificar ndo apenas
qual sexo dispersa, mas também a frequéncia (Costello, Creel, Kalinowski, Vu & Quigley, 2008;
Seielstad, Minch & Cavalli-Sforza, 1998) e a escala espacial (Fontanillas, Petit & Perrin, 2004;
Proctor, McLellan, Strobeck & Barclay, 2004) da ocorréncia da dispersdao. Além disso, a
combina¢do de dados obtidos por observagdes diretas de campo e técnicas genéticas pode
evidenciar uma maior diversidade e flexibilidade no padrdo de dispersdo. Por exemplo, no estudo
de Harris et al. (2009) com macacos colobus (Colobus guereza), os dados de observacoes diretas
indicaram que fémeas eram filopatricas e machos migravam entre grupos sociais. No entanto, ao
utilizar dados genéticos, os autores descobriram que as fémeas também dispersavam, mas numa
frequéncia menor do que os machos. Assim, a combinac¢do desses dois tipos de dados permitiu
aos autores uma caracterizac¢io apurada do padrao de dispersdo, algo impossivel caso utilizassem
somente os dados observacionais.

Os conceitos de dispersao e filopatria podem variar de um estudo para outro, dependendo
da espécie estudada e da disciplina da qual o estudo faz parte. Por exemplo, em muitos estudos o
termo dispersdo geralmente é empregado quando um determinado individuo deixa sua 4rea natal
para viver em outro local (Clutton-Brock, 1989; Waser & Jones, 1983). Ja outros estudos
determinam se machos ou fémeas dispersam ou sdo filopatricos com base na distancia percorrida
por eles além da sua drea de vida natal (Clarke, Saether & Roskaft, 1997; Miller, Shaw, Inouye &
Neubert, 2011). Assim, apesar de individuos de ambos os sexos deixarem sua area de vida natal,
machos ou fémeas sao classificados como filopétricos se dispersarem a uma distancia menor do
que os individuos do outro sexo. Em ambos os casos, simplesmente deixar a drea de vida natal ou
dispersar a curta ou longa distancia da drea de vida natal, os conceitos de dispersdo e filopatria
estdo intimamente relacionadas a localidade e ndo a coespecificos.

Em estudos com espécies sociais, dispersdo normalmente se refere a saida de individuos
do seu grupo social, e filopatria a permanéncia de individuos no seu grupo natal. No entanto, o
processo de dispersdo pode envolver ndo somente a saida de individuos de seu grupo social, mas
também a saida de individuos de sua area de vida familiar. Isbell e Van Vuren (1996) enfatizam a
importancia de se identificar esses dois tipos de dispersdo, e os classificam como: dispersdo

social e dispersdo local. Dispersao social e local sdo coincidentes em espécies territoriais, mas em



30

espécies cujos grupos sociais possuem uma alta sobreposi¢do da drea de vida, os individuos
podem transferir-se de um grupo social para outro sem deixar sua drea de vida familiar.

O processo de dispersdo, seja ele local ou social, implica nas seguintes fases (Pusey &
Packer, 1987): 1) emigragdo, ou seja, a saida do individuo de seu grupo social e/ou area de vida
familiar, 2) solitdria, caso o individuo ndo se transfira diretamente para um grupo social apds a
emigracdo, e 3) imigragdo, a entrada de um individuo num grupo social. Um individuo pode
dispersar do seu grupo ou drea de vida apenas uma vez durante toda sua vida, ou mais de uma
vez. A primeira dispersdo que um individuo realiza denomina-se dispersdo primdria, pois se
refere exclusivamente a sua saida do grupo ou drea de vida em que nasceu, o que geralmente
acontece antes destes individuos atingirem a maturidade sexual. Qualquer dispersdo subsequente
a dispersdo primdria € nomeada dispersao secundaria (Greenwood, 1980).

Um dos custos da dispersdo € a perda de aliados, para evitar isso individuos podem
realizar dispersdo paralela, ou seja, emigrar acompanhado de outro membro do grupo ou imigrar

para grupos onde individuos familiares residem (Cheney, 1983; van Hooff, 2000).

1.1- Custos e beneficios da dispersao

Tanto a dispersdo social quanto a dispersdo local sao atividades que podem implicar em
altos custos para os individuos dispersores (Isbell & Van Vuren, 1996; Isbell, 2004; Lawson
Handley & Perrin, 2007; Clutton-Brock & Lukas, 2012), acarretando uma reduc¢do na
sobrevivéncia e no potencial reprodutivo (Ronce, 2007). Na dispersdo social, os principais custos
podem ser sofrer agressdes de coespecificos desconhecidos ao se transferir para um ambiente
social ndo familiar (Armitage & Johns, 1982; Payne, Lawes & Henzi, 2003), e perder aliados
sociais (Gouzoules & Gouzoules, 1987; Sterck, Watts & van Schaik, 1997). Em relacdo a
dispersdo local, os individuos podem ficar expostos a um maior risco de predacao (Isbell, 1990) e
também sofrer uma diminuicdo na eficiéncia de forrageamento, devido a falta de familiaridade
com o novo ambiente (Isbell, 2004).

No entanto, dispersar nao implica somente em custos, pois pode acarretar em beneficios

para os individuos (Clutton-Brock & Lukas, 2012; Isbell, 2004). As trés principais hipéteses a
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respeito dos beneficios envolvidos na dispersdo sdo: 1) individuos podem dispersar para
aumentar suas chances reprodutivas (competicdo intrassexual por parceiros: Dobson, 1982;
Greenwood, 1980; Moore & Alie, 1984; Jack & Fedigan, 2004b), 2) diminuir a competi¢cdo
alimentar (competi¢do por recurso alimentares: Dobson, 1982), e 3) evitar endocruzamentos
(Clutton-Brock & Lukas, 2012; Greenwood, 1980; Pusey & Packer, 1987). Essas trés hipoteses
nao sdo necessariamente mutuamente excludentes, visto que multiplos fatores podem atuar sobre
o processo de dispersdao (Dobson & Jones, 1985).

Em termos de causas proximas, foram observados diversos fatores que podem influenciar
na dispersdo (Lawson Handley & Perrin, 2007; Pusey & Packer, 1987): 1) agressao: individuos
sdo forcados a deixar seu grupo social, em consequéncia das frequentes agressdes recebidas
(Kappeler & Fichtel, 2012); 2) atragdo sexual por membros de outros grupos: em muitas espécies,
a dispersao de machos coincide com o periodo em que as fémeas estdo receptivas (Cheney &
Seyfarth, 1983; Olupot & Waser, 2001); 3) escassez de alimento: dispersdao € observada
principalmente nos periodos de baixa oferta de recursos alimentares (Boutin, Gilbert, Krebs,

Sinclair & Smith, 1985); e 4) fraco vinculo social com os membros do grupo: (Bekoff, 1977;

Colvin, 1983).

1.2- Assimetria sexual na dispersao

Um dos primeiros trabalhos a fazer uma extensa revisdo do padrao de dispersdo em
diversas espécies de aves e mamiferos foi o de Greenwood (1980). Segundo o autor, nas aves e
mamiferos, geralmente a dispersdo € mais frequente em individuos de um dos sexos. Nas aves, as
fémeas dispersam e os machos sdo filopatricos, j4 nos mamiferos ocorre o inverso, as fémeas sio
filopatricas e os machos dispersam. Numa tentativa de explicar esse padrdo de dispersao,
Greenwood observou que a assimetria sexual na dispersdo estd intimamente relacionada com o
tipo de sistema de acasalamento e competi¢do entre machos.

O balanco entre os custos e os beneficios da dispersdo e da filopatria ird determinar se
individuos irdo dispersar ou ndo. A assimetria sexual na dispersao € o resultado desse balanco

entre 0s custos € os beneficios atuando sobre cada um dos sexos. Essa assimetria sexual €
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explicada em termos dos fatores limitantes que afetam o sucesso reprodutivo dos machos e das
fémeas, e também na assimetria entre os sexos no investimento parental. Uma vez que nas aves o
monopdlio de recursos € de vital importancia para sucesso reprodutivo dos machos, filopatria
pode ser a estratégia mais vantajosa para eles, pois a familiaridade com sua drea de vida natal
facilita o estabelecimento de territérios (Greenwood, 1980). Diante dessa situacao, a dispersao de
fémeas permite evitar endocruzamentos, a0 mesmo tempo em que possibilita a escolha dos
“melhores” machos. Assim, nas aves, o sistema de acasalamento monogamico, aliado ao fato da
competicdo entre machos por fémeas ser mediada pela monopolizacdo de recursos, acarreta o
desenvolvimento de padrao de dispersao enviesado para fémeas e filopatria de machos.

Ja nos mamiferos, o predominio de um sistema de acasalamento poliginico e poligimico,
com base na defesa de grupos de fémeas pelos machos, ocasiona o padrdo de dispersdo enviesado
para machos e filopatria de fémeas. As diferencas sexuais no potencial reprodutivo que resulta
em assimetria sexual no investimento parental, explica o predominio de um sistema de
acasalamento poliginico e poligimico nos mamiferos (Trivers, 1972). Segundo Trivers (1972)
como as fémeas produzem gametas maiores do que os machos, seu investimento parental
(qualquer investimento feito pelos pais direcionado a prole, aumentando sua chance de
sobrevivéncia, que ird reduzir as chances dos pais de ter em proles no futuro) € maior mesmo na
auséncia de cuidado parental. Nos mamiferos, esse investimento parental ¢ ainda maior para as
fémeas, pois além do custo energético da producdo de gametas, também tem o alto custo
energético da gestacdo e lactacdo. Devido ao alto custo energético que a reproducdo impde as
fémeas, recursos alimentares sdo considerados o fator primordial que limita o seu sucesso
reprodutivo. Diante disso, a filopatria pode ser a estratégia mais vantajosa para as fémeas, pois a
familiaridade com sua drea de vida promove o aumento do sucesso no forrageamento
(Greenwood, 1980; Pusey & Packer, 1987; Wrangham, 1980).

J4 o sucesso reprodutivo dos machos € limitado pela monopoliza¢do de fémeas, ou seja,
machos competem entre si pelo controle ao acesso as fémeas, € ndo aos recursos como nas aves.
Além disso, machos de mamiferos investem pouco no cuidado com a prole. Consequentemente,
nos mamiferos, dispersar muitas vezes € a op¢do mais vantajosa para os machos (Pusey &
Packer, 1987), pois podem deixar uma condicdo menos favordvel, de intensa competi¢cao
intragrupal por parceiras, € encontrar dreas ou grupos sociais com um maior nimero de fémeas

disponiveis (Moore & Alie, 1984). Assim, com base principalmente no trabalho de Greenwood
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(1980), e em outros realizados na década de oitenta (Dobson, 1982; Pusey & Packer, 1987),
passou-se a considerar que o padrdo tipico dos mamiferos € de machos dispersores e fémeas

filopatricas.

1.3- Filopatria e dispersao nos primatas

Os primeiros estudos com primatas na natureza tiveram como objeto de estudo espécies
do género Papio e outros primatas cercopitecoides. Esse viés nos estudos focando os
cercopitecdides se deve a similaridade ecoldgica que eles possuem com os hominideos, pois esses
primeiros estudos tinham como principal interesse a construcdo de modelos evolutivos do
comportamento humano (Strier, 1994; 2003). O fato dos cercopitecdides serem os mais bem
estudados, aliado ao pouco conhecimento na época sobre as espécies neotropicais, contribuiu
para a disseminacdo da ideia de que o padrao de dispersao observado nos cercopitecoides pudesse
ser generalizado para outros grupos taxondmicos (Strier, 1994; 2003). O padrao registrado nos
cercopitecdides, com raras excecdes (dispersdo prioritiria de fémeas em Papio hamadryas
apontada por Hammond, Lawson Handley,Winney, Bruford & Perrin, 2006), é o tipico dos
mamiferos: dispersdo de machos e filopatria de fémeas (Di Fiore & Rendall, 1994; Pusey &
Packer, 1987).

A ampliacdo dos estudos de campo, abrangendo um maior nimero de espécies,
demonstrou que hd uma grande diversidade no padrdo de dispersdo entre os primatas. Além de
dispersdo de machos e filopatria de fémeas, muitas espécies apresentam dispersdo de ambos os
sexos (por exemplo, bugio, Alouatta seniculus: Crockett & Pope, 1993; macaco-narigudo,
Nasalis larvatus: Murai et al., 2007; macaco colobus, Colobus vellerosus: Teichroeb, Wikberg &
Sicotte, 2009), e filopatria de machos e dispersdo de fémeas (por exemplo, chimpanzés, Pan
troglodytes: Goodall, 1986; bonobos, Pan paniscus: Eriksson et al., 2006; muriqui-do-norte,
Brachyteles hypoxanthus: Strier, 1994). Assim, o padrdo de dispersdao de machos e filopatria de

fémeas nao € tdo comum quanto inicialmente se acreditava (Moore, 1984; Strier, 1994, 1999).
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1.4- Dispersao nos géneros Sapajus e Cebus

O padrao de dispersao em Cebus e Sapajus € tradicionalmente descrito pela filopatria de
fémeas e dispersao de machos de seus grupos natais, sendo que ocasionalmente fémeas podem
dispersar (Fragaszy et al., 2004). Os principais estudos que fornecem informacdes detalhadas
sobre dispersdo (por exemplo, qual sexo dispersa, idade dos individuos dispersores, quais sao 0s
fatores que influenciam na dispersdo, etc) sdo provenientes de estudos de longo prazo, com mais
de 20 anos de duracdo, realizados em duas populacdes de C. capucinus, ambas localizadas na
Costa Rica, Estacdo Bioldgica de Lomas Barbudal (Perry, Godoy & Lammers, 2012) e Parque
Nacional Santa Rosa (Fedigan & Jack, 2012; Jack & Fedigan, 2004ab, 2009); e na populacdo de
S. nigritus do Parque Nacional de Iguacu (Di Bitetti, 1997; Janson, Baldovino & Di Bitetti,
2012).

Nas duas populagdes de C. capucinus, a dispersao paralela ¢ comum entre os machos. Em
Lomas Barbudal ela ocorre numa maior frequéncia e machos passam mais tempo nos seus grupos
natais do que em Santa Rosa. A idade média dos machos ao realizar a dispersdo de seus grupos
natais € de 7,6 anos em Lomas Barbudal, e 4,17 anos em Santa Rosa (Jack & Fedigan, 2004ab;
Fedigan & Jack, 2012; Perry et al., 2012). Em relacdo as fémeas, filopatria € a regra para as duas
populacdes, em Lomas Barbudal fémeas nunca foram observadas dispersar de seus grupos natais
(Perry et al., 2012), ja em Santa Rosa elas ocasionalmente dispersam (Fedigan & Jack, 2012; Jack
& Fedigan, 2009). Para S. nigritus do Parque Nacional de Iguagu, registrou-se que machos
dispersam de seus grupos natais entre 5 e 7 anos de idade, média de 5,7 anos, e normalmente
emigram sozinhos. As fémeas sdo filopatricas (Di Bitetti, 1997), mas podem dispersar,
principalmente, em decorréncia da fissdo permanente de grupos (Janson et al., 2012).

Em populacdes estudadas num periodo de tempo menor que as citadas anteriormente
existem evidéncias de filopatria de fémeas e dispersio de machos: 1) na populacdo de S.
libidinosus da Fazenda Boa Vista/Brasil (Izar et al., 2012; Verderane, 2010), uma area de ecétono
cerrado/caatinga; e 2) C. olivaceus em Hato Masaguaral/Venezuela (Robinson, 1988). Embora a
maioria dos estudos com Sapajus e Cebus indique que filopatria de fémeas seja uma
caracteristica comum a muitas populacdes, a dispersdao de fémeas ja foi observada em outras

populacdes, além de S. nigritus do Parque Nacional de Iguacu e C. capucinus do Parque Nacional
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Santa Rosa, por exemplo, S. nigritus no Parque Estadual Carlos Botelho/Brasil (Izar, 2004; Izar
et al., 2012) e RPPN-Feliciano Miguel Abdala/Brazil (Lynch & Rimoli, 2000), S. macrocephalus
em La Macarena (Izawa, 1994), e C. olivaceus em Hato Masaguaral/Venezuela (Robinson,

Valderrama & Melnick, 2000).
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2- OBJETIVO E HIPOTESES

A dispersdo € um dos principais temas para o estudo dos sistemas sociais dos primatas,
dada a sua relevancia para a compreensdo da evolugcdo da vida em grupo (ver Isbell & Van
Vuren, 1996). No entanto, detectar padrdes de dispersao através de observacdes diretas de campo
€ um processo demorado e que requer um alto investimento de campo. Além das dificuldades
mencionadas anteriormente, para maioria das espécies de primatas adiciona-se o fato de serem
animais de dificil captura para marcacao, e especialmente para as espécies arboricolas que vivem
em grupos grandes e fluidos, o reconhecimento individual € muito dificil.

O objetivo deste trabalho foi determinar o padrdo de dispersdo de S. nigritus no PECB
através de dados genéticos, e desta maneira complementar as informacdes obtidas através de
observacdes diretas de campo. Para isso a seguinte hipdtese foi testada:

Hipoétese 1: machos e fémeas de S. nigritus dispersam de seus grupos natais no PECB.

Previsdo 1: o grau de parentesco intragupo entre machos nao diferird do parentesco entre

fémeas, pois como ndo haverd filopatria de machos e de fémeas os grupos sociais serdo

compostos na sua maior parte por individuos ndo aparentados.

Previsdo 2: ndo haverd diferenciacdo genética ao analisar a distribuicdo das fréquencias

alelélicas de machos e de fémeas.

Previsdao 3: ndo haverd diferenca entre machos e fémeas quanto a probabilidade de terem

nascido dentro dos grupos sociais nos quais foram amostrados.



37

3- MATERIAS E METODOS

3.1- Area de estudo

Este estudo foi realizado no nucleo Sdao Miguel Arcanjo do Parque Estadual Carlos

Botelho, cuja descri¢do encontra-se no Capitulo I (pagina 17).

3.2- Grupos de estudo

A coleta de fezes para extracio de DNA foi realizada em trés grupos selvagens de S.
nigritus (Pimenta, Testa e Pitoco). Os individuos adultos e subadultos que compdem esses grupos
eram identificados através de suas marcas corporais (por exemplo, cicatrizes), tamanho do corpo,
coloragdo da pelagem e forma do topete (Figura 2.1, Tabela 2.1). A maioria dos infantes e juvenis
nio era identificada individualmente, sendo os individuos tratados como classe sexo-etaria.
Infantes e juvenis, por supostamente estarem na fase pré-dispersiva, ndo foram incluidos na
determinagdo do padrdo de dispersao.

Os trés grupos sociais possuem uma alta sobreposi¢ao das suas dreas de vida (Figura 2.2).
Dos 312 ha estimados para drea de vida do grupo Pimenta, 52% se sobrepde com a drea de vida
do grupo Testa. J4 para o grupo Testa, a drea de vida foi estimada em 422 ha, sendo que 39% se
sobrepde com a area do grupo Pimenta. Apesar do grupo Pitoco ter sido acompanhado durante
poucos dias, o que contribuiu para subestimar o tamanho de sua drea de vida em 94 ha, houve

uma alta sobreposi¢cdo com o grupo Pimenta (98%) e grupo Testa (57%).
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Figura 2.1. Grupo Testa: (A) macho adulto (Rambo), (B) infante, (C) fémea adulta (Ruth). Grupo
Pimenta: (D) fémea adulta (Elis), (E) macho adulto (Benjamim), (F) fémea adulta (Ruiva, fotos:
Marcos Tokuda).

3.3- Coleta de fezes

Entre o periodo de janeiro de 2009 a agosto de 2010 foram coletadas 159 amostras de
fezes. Todos os individuos adultos pertencentes aos grupos Pimenta e Testa tiveram suas fezes
coletadas. No grupo Pitoco, somente uma fémea adulta (MO) ndo teve nenhuma amostra fecal
coletada. Entre os subadultos, amostras foram coletadas somente para: FL, JA e MA.

As fezes foram coletadas imediatamente apds os animais defecarem, e para cada amostra
fecal foram registrados: a data da coleta, a identidade ou a classe sexo-etdria do individuo, e o

nome do grupo social ao qual pertencia.
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Tabela 2.1. Identificacdo dos individuos adultos e subadultos dos grupos de macacos-prego
estudados no PECB: Pimenta, Testa e Pitoco.

grupos sujeito sigla sexo idade comentarios
Benjamin BN macho adulto alfa
Ceni CE macho adulto
Ruiva RU fémea adulta
g Olivia OL fémea adulta
g Elis EL fémea adulta
& Preta PRA fémea adulta
Flor FL fémea subadulta
Juvenis JUV 6 individuos
Infantes INF 1-2 individuos
Testa TE macho adulto alfa
Rambo RO macho adulto
Senna SN macho adulto
Junior JR macho adulto
Jackson JA macho subadulto
Ana AN fémea adulta
i Ruth RT fémea adulta
2 Raquel RQ fémea adulta
= Boehmia BH fémea adulta
Bege BG fémea adulta
Kaiser K fémea adulta
Kely KL fémea subadulta
Fs FS fémea subadulta
Juvenis JUV 6 individuos
Infantes INF 2 individuos
Hulk HU macho adulto alfa
Tyson TY macho adulto
Sergio SR macho adulto
Maguila MA macho subadulto
° Morena MO fémea adulta
'é Norma NO fémea adulta
- Xuxa XU fémea adulta
Xaxa XA fémea adulta
Chita CH fémea subadulta
Juvenis JUV 5 individuos

Infantes INF 2 individuos
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Figura 2.2. Area de vida' dos trés grupos de macacos-prego estudados no PECB.

As amostras foram armazenadas em tubos de polipropileno (tipo falcon), e mantidas a
temperatura ambiente até o término do periodo didrio de coleta de dados. Ao retornar para o
alojamento, trés procedimentos foram utilizados para o armazenamento das amostras fecais:

1) Para as amostras coletadas de janeiro a maio de 2009 (N = 47) foi adicionada silica

nos tubos contendo as amostras fecais, e mantidas inicialmente na geladeira a
temperatura de 4°C.

2) Para as amostras coletadas de junho de 2009 a janeiro de 2010 (N = 53) foi adicionado

alcool nos tubos contendo as amostras fecais, € mantidas inicialmente a temperatura

ambiente.

1 20 . . . .
Dados de coordenadas geogréficas foram coletados a cada cinco minutos ou quando os animais se deslocavam a
uma distincia superior a 30 metros, e analisados no programa ArcView v9.2.
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A partir de janeiro de 2010 todas as amostras que eram mantidas na geladeira e a
temperatura ambiente foram armazenadas no freezer a temperatura de -20°C.
3) As amostras coletadas de fevereiro a agosto de 2010 (N = 59) foram mantidas no

freezer a temperatura de -20°C.

3.4.- Extracao de DNA

Para a extracdo de DNA das amostras de fezes utilizamos um kit comercial (Qiagen-
QIAamp DNA Stool Mini Kit). Algumas modificacdes foram introduzidas no protocolo de
extracdo recomendado pelo manual, como sugeridas por Morin, Chambers, Boesch e Vigilant
(2001) e Di Fiore et al. (2009): 1) o DNA foi extraido de aproximadamente 100 mg de fezes, 2)
as amostras fecais foram incubadas a temperatura ambiente em buffer ASL por 30 a 60 minutos,
ao invés de 10 minutos, 3) incubamos as amostras com proteinase K a 70°C por 30 minutos, ao
invés de 10 minutos, 4) acrescentamos 100 puL de buffer AE e incubamos a temperatura ambiente
por 20 a 30 minutos, ao invés de 200 uL. e 1 minuto de incubagao.

Embora a quantificacio do DNA resultante do processo de extracdo ndo indique
unicamente a quantidade de DNA de S. nigritus, pois nas fezes hA DNA de animais e plantas
consumidas pelo animal, optamos pela quantificacio de algumas amostras em biofotometro
(Eppendorf). Este procedimento foi realizado para verificar se nés estdivamos obtendo sucesso na
extracdo de DNA. Para sete amostras quantificadas, obtive as seguintes concentracdes (em

nanogramas/microlitro): 145, 146, 149, 153, 167, 207 e 212 ng.

3.5- Reacao em cadeia da polimerase (PCR) e genotipagem

Apo6s a extragdo do DNA, parte dele foi amplificado através da técnica da reacdo em
cadeia da polimerase “PCR-Polymerase Chain Reaction” (Mullis & Faloona, 1987). Essa técnica

permite a amplificacdo de regides especificas do DNA.
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Para a amplificagdo do DNA alvo € necessério que oligonucleotideos sintéticos (primers),
um dos tipos de marcadores moleculares, se liguem as regides especificas. Os primers sdo
sequéncias de 15 a 30 nucleotideos que sdo usadas para flanquear as extremidades da regido a ser
amplificada, sendo desenhados e sintetizados de modo a se ligar as extremidades opostas de cada
uma das cadeias de DNA. Além dos primers, numa reacdo de PCR sdo necessdrios: trifosfatos de
desoxirribonucleotideos (ANTPs), Taq polimerase (enzima indutora da reagdo de amplificacdo),
solucdo tampao e magnésio.

Frascos com os volumes das reagdes sdo inseridos num termociclador, um equipamento
que submete o contetido a ciclos de variagdo na temperatura durante determinados periodos de
tempo. Cada ciclo de amplificagdo consiste de trés fases: 1) desnaturacdo da fita dupla do DNA
alvo a uma temperatura elevada (> 90°C), 2) hibridagdo dos primers ao DNA alvo por
complementariedade de bases, que ocorre a temperaturas que variam entre 40°C e 65°C,
dependendo do comprimento dos primers, e 3) extensdo dos primers, a 72°C. A amplificacdo
inicia-se sempre no extremo 3’ do primer, criando uma cadeia dupla a partir de cada uma das
cadeias simples. A Taq polimerase atua exclusivamente na dire¢do 5’ para 3°, incorporando os
nucleotideos complementares a sequéncia alvo e utilizando os dNTPs da solu¢ao de PCR.

Utilizei marcadores moleculares do tipo microssatélites, ou seja, sequéncias de DNA
repetitivo em tandem, com unidades de repeticdo muito curtas, de 2 a 6 nucleotideos. Ao realizar
a sintese dos primers, foi incorporada uma cauda universal M13 de 18 pares bases na sequéncia
forward de cada primer na posi¢do 5’-3’. Este procedimento foi proposto por Schuelke (2000)
como uma forma mais econdmica para marcagdo de primers com fluorescéncia para a posterior
andlise dos fragmentos em sequenciador automatico.

Foram testados 17 locos de microssatélites (Tabela 2.2): quatro locos especificos
(Escobar-Paramo, 2000), um loco desenvolvido para Lagothrix lagotricha (Escobar-Paramo,
2000), oito locos desenvolvidos para C. capucinus (Muniz & Vigilant, 2008), um loco
desenvolvido para Leontopithecus rosalia (Grativol, Ballou & Fleischer, 2001), dois locos
desenvolvidos para Leontopithecus chrysopygus (Perez-Sweeney et al. 2005), e um loco

desenvolvido para Leontopithecus chrysomelas (Galbusera & Gillemot, 2008).
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Locos Sequéncias dos primers (5°-3”) Repeti¢cdes
. F: CATGGACTGCAATTCAAGCC
PEPC3 R: ACTTCCAGCCTCCAAAACTATG (G
. F: TTCAGGATGCATCAAATGATT
PEPC3 R: TAGCAGTCTATTTAGGTGTTAAT (CA)s
pEpCag i GACAGAGCAAGACTCCATCTC (CA)15(CT) 14
R: GATCAGTAAACACATGTGCAT (CA)o
. F:CAGTGGCAACTCTGTAAGGA
PEPCSY R GTGGAGTCAACATGCAGAGG (G
. F: TGGAAGTTACGCTCAGCCTTC
FEFLA R: CTGGAGCATCTTGTAGTGCCAG (TG)12
»  F: TGGAACTGTGGGTATCAGTGT
Ceb03 R: TGTCATTGCTTTTAGGGGTTC (GATA)n
»  F: GCCTGGGTAACAAGAGCA
Ceb08 R: TATTTGAAACGGTGGGTCAG (TAGA)12
»  F: GGGCTTCTCAGCCTCCAC
Ceb09 R: CAGGGTTCTCCAAAGAAAGAGA (ATCT1o
»  F: GCTTTCTGACTTGGGCTGAC
Cebll R: TGGTTTGGATGCCTCTGAC (TCTA)n
» F: TGGGCAACAGAGCAAGAC
Ceb119 R: ACTTGAGAGGTTGAAGCATGAG (GATA)
» F: TTTGGGACTTGGACTGGTTC
Ceb120 R: CCGGGTGTATTAGGGTCCTC (CTAT)13
» F: CCATTTAGGGGAGGAGAAGG
Cebl2l™ R TTGGTTGGTAGGCAGGTAGG (CTAD10
» F:CAAAGTCCACTCACTTAACCAC
Cebl30™ R AGAAGACCCTGCCTCAAG (ATCT)
. F:CTGATCCTTGAAGCAGCATTG
Leonl5e85"  p. GGTTAAAGGGGTTCGTTCTGTG (GA)
. F: CAGTTGAGGGAACAGGAATTA (GT)1o(NA);
Leon21c75
R: CACTGCACTGACAGAGCAAG (GT)s
4« F: TCTGTTTGAATCCCCAGTCC
Lr.P2BH6™ . GCAGTCCCTCAAGGTTTTCT (CA)o
. F: TCTCATTTCTTCTCATGGACTC
Lchu07 R: GTTTCTTCTTGACTCACAGCATGACCT (TG)1e

* Escobar-Pdramo (2000), ® Muniz e Vigilant (2008), ¢ Perez-Sweeney et al. (2005), ¢ Grativol et al.
(2001), © Galbusera e Gillemot (2008).

As reacoes de PCR (10 pL) foram compostas por: 2ulL de DNA, 5 pL de GoTaq
Colorless Master Mix (Promega), 1 uLL de BSA (Fermentas), 1 uL. do primer foward e 1 uL do
primer reverse. A programagio bésica do termociclador foi: 1 ciclo inicial de 95 °C por 3 min; 45

ciclos de 95 °C por 30 s, temperatura de anelamento (definida previamente) por 30 s, 72 °C por 30
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s; extensdo de 72 °C por 10-15 min. Além disso, utilizamos o método proposto por de Arruda,
Goncalves, Schneider, da Silva & Morielle-Versute (2010), que consiste em inserir, na reacao de
PCR, o primer universal M13 marcado com fluorescéncia apenas instantes antes da sua
participacdo na amplifica¢do. Assim, apds a extensdo de 72 °C por 10-15 min, inserimos o primer
universal M13 marcado com fluorescéncia nos frascos e realizamos mais 10 ciclos de 94 °C por
30's, 53 °C por 45 s, 72 °C por 45 s; extensao final de 72 °C por 30 min.

As amostras que amplificaram e cujas bandas puderam ser visualizadas em gel de agarose
(2%) foram genotipadas utilizando-se um seqiienciador automatico MegaBACE ET-550R size
standard (GE Healthcare, Wauwatosa, Wisconsin, U.S.A.), e o resultado obtido foi analisado
com o programa FRAGMENT PROFILER (Amersham Biosciences).

Apesar das vantagens de uma técnica ndo invasiva, uma vez que nao € necessidria a
captura dos animais, extratos de DNA fecal sdo caracterizados pelas baixas qualidade e
concentracdo de DNA, e pela alta concentracio de impurezas (Beja-Pereira, Oliveira, Alves,
Schwartz & Luikart, 2009; Kohn & Wayne, 1997; Taberlet, Waits & Luikart, 1999; Vigilant,
2002). Erros de genotipagem sdo frequentes quando se utiliza DNA proveniente de técnicas nao
invasivas (Bonin et al., 2004; Pompanon, Bonin, Bellemain & Taberlet, 2005; Schwartz,
Cushman, McKelvey, Hayden & Engkjer, 2006; Taberlet et al., 1996, 1999), o que implica em
maior investimento de tempo quando comparado com técnicas invasivas que utilizam DNA
proveniente de sangue ou tecido (Vigilant, 2002).

Erros de genotipagem podem gerar falsos gendtipos, ou seja, o gendtipo obtido através
das andlises moleculares nao corresponde ao real gen6tipo do individuo em consideragdo. Os dois
principais erros de genotipagem sdo (Bradley & Vigilant, 2002; Taberlet al., 1996): 1) allelic
dropout, quando ocorre a amplificacdo de apenas um dos dois alelos presentes em um individuo
heterozigoto, e 2) a producdo de alelos falsos, quando artefatos produzidos na rea¢do de PCR sdo
identificados erroneamente como alelos. Com o objetivo de minimizar os erros na genotipagem
seguimos os mesmos critérios estabelecidos por Miotto, Cervini, Figueiredo, Begotti e Galetti Jr
(2011) e Miotto, Cervini, Begotti e Galetti Jr (2012) para a obtencdo de gendtipos consistentes: 1)
realizar trés repeticdes de genotipagem para a confirmacdo de um gendétipo homozigoto, 2)
realizar duas repeti¢Oes para a confirmacdo de um genétipo heterozigoto, 3) incluir nas anélises:
apenas amostras que foram genotipadas para no minimo cinco locos e apenas locos genotipados

para no minimo 70% das amostras.
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A andlise genética referente a esse estudo foi realizada no Laboratério de Biodiversidade
Molecular e Conservacao, localizado no Departamento de Genética e Evolu¢dao da Universidade

Federal de Sao Carlos/UFSCar (campus Sao Carlos).

3.6- Analise dos dados genéticos

Utilizamos o programa computacional GENALEX versdo 6.0 (Peakall & Smouse, 2006)
para determinar as freqii€ncias alélicas em cada loco. O teste de equilibrio de Hardy-Weinberg e
o teste de desequilibrio de ligacdo entre pares de locos foram realizados com o programa
GENEPOQOP versdo 4.0 (Raymond & Rousset, 1995). A heterogozidade esperada e a observada, e
a probabilidade de exclusdo do primeiro genitor foram calculados através do programa CERVUS
versdao 3.0 (Kalinowski, Taper & Marshall, 2007). O programa FSTAT versao 2.9.3 (Goudet,
2001) foi utilizado para determinar a riqueza alélica. A ocorréncia de alelos nulos foi verificada
através do programa Micro-Checker versdo 2.2.3 (Van Oosterhout, Hutchinson, Wills & Shipley,
2004).

Para acessar o grau de parentesco entre os individuos dos trés grupos sociais utilizamos
um estimador de maxima verossimilhanca, que determina o coeficiente de parentesco (rML),
(Wagner, Creel & Kalinowski, 2006) implementado no programa ML-RELATE (Kalinowski,
Wagner & Taper, 2006). Este estimador permite que se faca a correcdo do coeficiente na
presenca de alelos nulos. O programa ML-RELATE calcula o coeficiente de parentesco de
Wright (1922), sendo que o grau de parentesco entre os individuos € representado em escala
absoluta, variando de zero a um (Wagner, Creel, Frank & Kalinowski, 2007).

A alta variancia associada as médias de coeficientes de parentesco de diades de machos e
de fémeas restringiu o uso de testes paramétricos. Assim, comparacdes das medianas do
coeficiente de parentesco entre as diades machos-machos x fémeas-fémeas foram realizadas em
cada grupo social com o teste ndo paramétrico Mann-Whitney (U) utilizando o programa
BioEstat 3.0 (M. Ayres, M. Ayres Jr., D. L. Ayres & Santos, 2003). Além disso, conduzimos o
teste de Mantel, implementado no programa SOCPROG (Whitehead, 2009), com 1000
permutagdes, para comparar os valores do coeficiente de parentesco das diades intragrupo com

valores das diades entre grupos, para diades entre machos e entre fémeas.
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O programa ML-RELATE também calcula as relacdes de parentesco mais provaveis entre
diades de individuos. O programa apresenta quatro categorias de relacdes de parentesco: nao
aparentados (U), meio-irmaos (HS), irmaos completos (FS) e pais-filhos (PO). A defini¢do mais
confidvel das categorias de relacdes de parentesco ocorre quando informag¢des compondo o
pedigree dos individuos estdo disponiveis, condi¢do quase sempre ausente para populacdes
selvagens (Jones & Wang, 2010). Além disso, a probabilidade obtida para a categoria de relacao
de parentesco mais provavel pode ndo ser muito maior do que a obtida para as outras categorias.
Diante disso, discriminamos as diades somente como aparentadas e ndo aparentadas, sendo que
para isso seguimos os seguintes passos: 1) calculamos a relagdo mais provdvel para todas as
diades entre machos e entre fémeas, 2) caso a relagdo mais provdvel fosse uma das categorias de
aparentados (meio-irmdos, irmdos completos e pais-filhos) confrontamos a hipétese da relacao
mais provavel com uma hipétese alternativa de que os individuos ndo sdo aparentados, 3) caso a
relacdo mais provavel fosse a de individuos ndo aparentados, confrontamos esta hipétese com a
hipdtese alternativa de que os individuos sdo meio-irmaos. Quando a comparacao entre as duas
hipéteses estava associado a um valor de p < 0,05, nés excluimos a hipdtese alternativa e
aceitamos a relacao indicada como a mais provavel.

Além do coeficiente de parentesco, o padrao de dispersao também foi verificado através
dos parametros: 1) coeficiente de fixacdo Fst, e 2) teste de atribuicdo por meio da média do
indice de atribuicao corrigido (mAlc) e da varidncia do indice deatribui¢cdo corrigido (vAlc). Para
realizacdo dos testes envolvendo esses parametros utilizamos o programa FSTAT versdao 2.9.3
(Goudet, 2001). Os testes estatisticos foram unicaudais, sendo realizadas 10.000 permutacdes.
Embora o baixo nimero de machos e de fémeas por grupo possa diminuir a confiabilidade e
acurdcia dos resultados gerados por esses parametros (Goudet, Perrin & Waser, 2002), optamos
por utilizé-los, ja que sdo testes convencionalmente utilizados em estudos de dispersdo, além de
possibilitarem uma comparacdo com os resultados gerados pela andlise de parentesco.

Fsr € o indice de fixacdo usado para a determinacdo de diferenca genética entre
populagcdes (Weir & Cockerham, 1984). Ao considerarmos grupos sociais como “populacdes”,
podemos predizer que a frequéncia alélica dos individuos do sexo dispersor € mais homogénea
do que a dos individuos do sexo filopatrico. Assim, o valor de Fsr deve ser maior para o sexo
filopatrico do que para o sexo dispersor (Goudet et al., 2002). Os indices de atribui¢do permitem

calcular a probabilidade de um individuo pertencer a determinada populacdo (Favre, Balloux,
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Goudet & Perrin, 1997), sendo que, no presente estudo, populacdo equivale ao grupo natal.
Valores positivos de mAlc indicam uma maior probabilidade de determinado individuo pertencer
a determinada populagdo, portanto, o sexo dispersor apresentard valores negativos (Goudet et al.,
2002). J& para vAlc, espera-se maior valor no sexo dispersor, pois a variancia da frequéncia

alélica do conjunto formado por individuos desse sexo é mais alta (Goudet et al., 2002).
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4- RESULTADOS

4.1- Caracterizacio genética da populacao

Dos 17 locos testados, nove locos (Tabela 2.3) apresentaram amplificagdes confidveis, ou
seja, amplificacdes que geraram picos de boa qualidade, sendo os alelos identificados facilmente,
e com padrdo de tamanhos de fragmentos consistentes. Os outros oito locos amplificaram nas
amostras testadas, porém geraram resultados duvidosos. Na maioria das genotipagens o tamanho
do fragmento era diferente do esperado, e também os eletroferogramas apresentaram picos de méa
qualidade. Devido a dificuldade de se obter repeti¢cdes de genotipagem para algumas amostras, o
critério de trés repeti¢cdes de genotipagem para a confirmagao de um gendtipo homozigoto e duas
repeticoes para a confirmac¢do de um genétipo heterozigoto nao pdde ser aplicado para todas as
amostras (Tabela 2.3). No entanto, esse critério foi aplicado em pelo menos metade das amostras
em cada um dos nove locos. As amostras que ndo foram genotipadas para no minimo cinco locos
foram excluidas das andlises, e eram referentes aos individuos: JR (macho adulto), K (fémea

adulta), FL (fémea subadulta), MA (macho subadulto).

Tabela 2.3. Numero de individuos genotipados (N) para cada loco, € nimero de individuos cujo
genotipo foi obtido através de trés repeti¢cdes de genotipagem para gendtipos homozigotos e duas
repeticoes para gendtipos heterozigotos (N Repeti¢coes).

Locos N N Repeti¢oes (%)
PEPC3 18 9 (50)
PEPC40 19 15 (79)
PEPC59 21 17 (81)
Ceb03 21 17 (81)
Ceb130 20 14 (70)
Leon21c75 18 12 (67)
Lchp07 14 12 (86)
PEPLA 16 9 (56)

Cebl1 21 20 (95)
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O numero de alelos por loco variou de 2 a 12 (Tabela 2.4). Os locos Leon21c75 e Lchu07

apresentaram um desvio significativo do equilibrio de Hardy-Weinberg, sendo que ambos

mostram deficiéncia de heterozigotos. Os locos com as menores porcentagens de repeticdes de

genotipagens, PEPC3 (50%) e PEPLA (56%), ndo apresentaram desvios do equilibrio, o que

sugere que os desvios encontrados em Leon21c75 e Lchu07 nao resultam de negligéncia durante

a execucdo dos procedimentos técnicos. A populagdo demonstrou ndo estar em equilibrio de

Hardy-Weinberg (p=0,00). Nenhuma das combinacdes entre os nove locos apresentou

desequilibrio de ligacdo (valor critico de p = 0,01767, apds correcao de Benjamini e Yekutieli).

Porém, nos locos PEPC59 e PEPLA4 foi detectada a presenca de alelos nulos (p < 0,05).

Tabela 2.4. Caracteristicas dos locos de microssatélites utilizados neste estudo.

Locos Ta (°C) N Na Ra Pe, Ho He HW p
PEPC3 51 18 12 11,06 0,36 0,89 0,92 0,068
PEPC40 54 19 4 4,00 0,69 0,63 0,75 0,021
PEPC59 48 21 5 4,67 0,69 0,48 0,74 0,041
Ceb03 54 21 2 2,00 0,88 0,33 0,51 0,184
Ceb130 60 20 8 7,52 0,54 0,75 0,83 0,022
Cebl1 55 21 2 1,89 0,99 0,10 0,09 1,000
Leon21c75 52 18 5 4,73 0,76 0,44 0,68 0,001*
Lchup07 53 14 8 8,00 0,48 0,86 0,88 0,002%*
PEPLA4 51 16 10 9,83 0,41 0,69 0,90 0,031
Média 6,22 5,93 0,57 0,70
T

Ta = temperatura de anelamento, N = nimero de individuos genotipados, Na = nimero de alelos, Ra =
riqueza alélica, Pe, = Probabilidade de exclusdo do primeiro genitor, Ho = heterogozidade observada, He
= heterogozidade esperada, HW p = valor de p no teste de equilibrio de Hardy-Weinberg, * = valor
significativo para o teste de equilibrio de Hardy-Weinberg apds correcdo de Benjamini e Yekutieli (2001)

(p< 0,01767).
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4.2- Evidéncias indiretas de dispersao de fémeas

Do inicio ao final do estudo ndo houve alteracdo no nimero e composicao de adultos e
subadultos em cada um dos grupos sociais, € ndo observamos diretamente nenhum evento de
dispersdo. Apesar disso, dois fatos podem indicar uma possivel dispersdo de fémeas. De 14 a 17
de julho 2009, uma fémea adulta desconhecida foi observada esporadicamente na periferia do
grupo Pimenta. Essa fémea poderia ser um individuo solitdrio, pois ndo havia nenhum outro
grupo préoximo ao grupo Pimenta quando ela foi observada, e estaria a procura de um grupo
social para se trasferir. Outra evidéncia € a presenca de uma fémea adulta, nomeada como Preta
(PRA), no grupo Pimenta. PRA ndo era conhecida pelos pesquisadores anteriores a esse estudo, e

possivelmente, transferiu-se para o grupo Pimenta em maio de 2009.

4.3- Relacoes de parentesco

Ao compararmos os valores do coeficiente de parentesco (rML) de todas as diades de
fémeas com todas as diades de machos ndo observamos diferenca significativa (U = 1163,50; p =
0,86; Tabela 2.5). Além disso, ndo houve diferenca significativa nas comparagdes entre o rML de
fémeas com o rML de machos ao analisarmos somente as diades pertencentes a0 mesmo grupo
social (U = 79; p = 0,46; Tabela 2.5), e diades formadas por individuos de grupos sociais
diferentes (U = 552; p = 0,5; Tabela 2.5). Comparacdes entre os valores de rML para diades
intragrupo com diades entre grupo ndo indicaram diferenga significativa tanto para fémeas (teste
Mantel: r = -0,02; p = 0,53) quanto para machos (teste Mantel: r = 0,26; p =0,08).

As Tabelas 2.6 e 2.7 representam as relacdes de parentesco mais provaveis entre as
fémeas e entre os machos determinadas pelo programa ML-Relate. Utilizando essas relacdes de
parentesco mais provaveis conseguimos classificar 34 diades de fémeas (Tabela 2.8) e 25 diades
de machos (Tabela 2.9) como diades aparentadas e diades ndo aparentadas (diades com P < 0,05
para o teste entre as hip6teses). Entre os machos, 25% (N = 2) das diades intragrupo (N = 8) sao

de individuos aparentados e 12% (N = 2) das diades intergrupo (N = 17) sdo de individuos
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aparentados. Ja entre as fémeas, 18% (N = 2) das diades intragrupo (N = 11) sdo de individuos

aparentados e 17% (N = 4) das diades intergrupo (N = 23) s@o de individuos aparentados (Figura
2.3).

Tabela 2.5. Valores da média (= DP) e mediana para o coeficiente de parentesco (rML) das
diades de fémeas e diades de machos dos trés grupos de macacos-prego estudados no PECB.

Diades N Média+ DP  Mediana
Todas as diades F-F 66 0,10£0,16 0
M-M 36 0,08 £ 0,17 0
. . F-F 19 0,09 + 0,09 0
Diades intragrupo
M-M 10 0,15+0,13 0,02
Diades intergrupo F-F 47 0,1 £0,15 0
M-M 26 0,06 + 0,10 0

F-F = diades de fémeas, M-M = diades de machos, N = nimero de diades.

Tabela 2.6. Relacdes de parentesco mais provaveis entre as fémeas dos trés grupos de macacos-
prego estudados no PECB.

AN BG BH RQ RT EL PRA RU OL MO XA XU

AN PO U U U HS U U U U U HS
BG U U U HS U U U HS U U

BH U U U U HS FS U HS U

RQ U U U HS PO U U U
RT U FS HS PO U U HS
EL U U U U HS U

PRA U U U U U

RU FS U HS U

OL U U U

MO U U

XA U

XU

PO = mae-filha, HS = meia-irma, FS = irmas completas, U = ndo aparentadas. Area em cinza = diades
intragrupo, area em branco = diades intergrupo.
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Tabela 2.7. Relagdes de parentesco mais provaveis entre os machos dos trés grupos de macacos-

prego estudados no PECB.

TE RO SN JA BN CN HU SE TY
TE U ES U U U U U U
RO U U U U HS U U
SN U U U U U U
JA U U U U U
BN U U U U
CN U FS FS
HU U U
SE FS
TY

PO = pai-filho, HS = meio-irmdos, FS = irmdos completos, U = nio aparentados. Area em cinza = diades
intragrupo, drea em branco = diades intergrupo.

Tabela 2.8. Diades de fémeas aparentadas e ndo aparentadas dos trés grupos de macacos-prego

estudados no PECB.

AN BG BH RQ RT EL PRA RU OL MO XA XU
AN SIM NAO NAO ? ? ? NAO NAO ? NAO ?
BG NAO NAO ? ? ? NAO NAO ? NAO ?
BH ? ? NAO NAO ? SIM NAO ? NAO
RQ NAO ? NAO ? SIM NAO NAO NAO
RT 2?7 SIM ? SIM ? ? ?
EL ? NAO ? NAO ? ?
PRA NAO ? NAO ? ?
RU SIM NAO ? ?
OL NAO ? NAO
MO NAO NAO
XA ?
XU

SIM = diades aparentadas; Nado = diades ndo aparentadas; ? = diade que ndo foi possivel classificar em
aparentado ou nao aparentado, valor de P > 0,05 para o teste entre as hipdteses. Area em cinza = diades
intragrupo, area em branco = diades intergrupo.
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Tabela 2.9. Diades de machos aparentados e nao aparentados dos trés grupos de macacos-prego
estudados no PECB.

TE RO SN JA BN CN HU SE TY

TE NAO SIM NAO ? ?7  NAO NAO NAO
RO NAO NAO NAO NAO ? NAO NAO
SN ?  NAO ?  NAO NAO NAO
JA NAO ?  NAO ? ?
BN ? ? NAO ?
CN NAO SIM SIM
HU NAO NAO
SE SIM
TY

SIM = diades aparentadas; Nao = diades ndo aparentadas; ? = diade que ndo foi possivel classificar em
aparentado ou ndo aparentado, valor de p > 0,05 para o teste entre as hipdteses. Area em cinza = diades
intragrupo, drea em branco = diades intergrupo.
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Figura 2.3. Porcentagem de diades aparentadas de fémeas e machos intragrupo e intergrupo dos
trés grupos de macacos-prego estudados no PECB.
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4.4- Indice de fixaciio e teste de atribuiciio

Nao observamos diferencga significativa entre fémeas e machos adultos para nenhum dos

parametros (Tabela 2.10), o que indica que ambos os sexos sdo dispersores.

Tabela 2.10. Parametros genéticos definidos para fémeas e machos adultos dos trés grupos de
macacos-prego estudados no PECB.

Parametros* Fémeas Machos p
Fsr 0,04 0,06 0,69
mAlc -0,18 0,24 0,67
vAlc 3,08 3,73 0,28

*Para defini¢des do parimetros ver MATERIAIS & METODOS (Anilise dos dados genéticos).
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5- DISCUSSAO

5.1- Padrao de dispersao de Sapajus nigritus no PECB

Os registros de dispersdo observados no decorrer do estudo de longo prazo no PECB
sugerem que, além dos machos, as fémeas também podem dispersar. Os dois relatos apresentados
nesta tese somam-se aos outros 13 eventos de dispersdao de fémeas ja observados anteriormente
por outros pesquisadores (Izar et al., 2012; Nakai, 2007). Apesar de dados observacionais serem
uma forte ferramenta nos estudos de dispersdo, € necessdria a combinacdo desses dados com
dados genéticos quando se pretende a caracterizagdo do padrdo de dispersdao de forma mais
precisa (Harris et al., 2009).

As andlises realizadas para trés grupos sociais confirmaram as previsdes estabelecidas
anteriormente: 1) o grau de parentesco intragupo entre machos nao diferiu do grau de parentesco
entre fémeas, sendo os grupos sociais compostos na sua maior parte por individuos ndo
aparentados, 2) ndo houve diferenciacdo genética ao analisar a distribuicdo das fréquencias
alélicas de machos e de fémeas, e 3) ndo houve diferenca entre machos e de fémeas quanto a
probabilidade de terem nascido dentro dos grupos sociais nos quais foram amostrados. Assim, os
dados genéticos obtidos nesta tese indicam que ambos os sexos dispersam.

A inferéncia do coeficiente de parentesco e das relagdes de parentesco entre os individuos
¢ limitada por uma série de fatores (por exemplo, nimero de locos, niimero de alelos por locos, a
distribuicao dos alelos nos locos e presencga de alelos nulos) que podem interferir na precisdo dos
resultados gerados (Blouin, 2003). Assim, estimadores de coeficientes de parentesco e de
relacdes de parentesco sio frequentemente sujeitos a erros (Blouin, 2003; Csillery et al., 2006;
Van Horn, Altmann & Alberts, 2008), e esses erros podem superestimar os valores do coeficiente
de parentesco e das relacdes de parentesco (Costello et al., 2008; Van Horn et al., 2008). Por
exemplo, Van Horn et al. (2008) encontraram resultados inconsistentes ao comparar as relagcdes
de parentesco conhecidas com os resultados gerados através das andlises genéticas. Em seu
estudo, 58% das diades identificadas como aparentadas através das andlises genéticas eram na

realidade diades ndo aparentadas. O principal objetivo do confronto entre hipéteses de relagdes
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de parentesco foi o de procurar minimizar o risco de atribuir algum grau de parentesco a diades
de macacos-prego ndo aparentadas. No presente estudo, o fato de diades aparentadas intragrupo
serem minoria em relagdo ao total de diades possiveis sugere que as limitagdes relatadas acima
provavelmente nao se aplicam. A dispersao de machos e fémeas foi o principal fator responsavel
pelo baixo grau de parentesco entre os individuos adultos dentro dos grupos sociais. Os eventos
de dispersdo registrados por observacoes de longo prazo, aliados as baixas frequéncias de
comportamentos afiliativos, apontam para a relevancia da dispersd@o de ambos 0s sexos.

Apesar do baixo grau de parentesco intragrupo, nos trés grupos sociais foram
identificadas algumas diades aparentadas. Além disso, as diades intragrupo aparentadas
apresentaram um alto valor no coeficiente de parentesco (0,40-0,86). Assim, € possivel que o alto
grau de parentesco entre essas diades possa ser resultado principalmente de dois fatores: da
auséncia de dispersdo por parte de alguns individuos ou dispersdo paralela, pois esses dois
fendmenos sdo observados em algumas espécies de primatas (bugio vermelho, Alouatta
seniculus: Pope, 2000; bugio preto, Alouatta pigra: Van Belle, Estrada, Strier & Di Fiore, 2012;
muriqui-do-norte, Brachyteles hypoxanthus: Strier & Mendes, 2012; vervets, Cercopithecus
aethiops: Cheney & Seyfarth, 1983; caiararas, Cebus capucinus: Jack & Fedigan, 2004ab;
gorilas, Gorilla gorilla: Bradley, Doran-Sheehy & Vigilant, 2007; Watts, 2000b; macaco-rhesus,
Macaca mulatta: Meikle & Vessey, 1981; macacos-prego, Sapajus libidinosus: Izar et al., 2012).

Nosso estudo contribuiu para o aumento de evidéncias de que a dispersdao é um elemento
flexivel do sistema social de Sapajus. Diante disso, a dispersdao de fémeas dos seus grupos natais
no PECB pode nao ser uma caracteristica obrigatéria. As fémeas poderiam deixar seu grupo natal
apenas quando o custo de permanecer nele fosse maior do que se transferir para outro grupo, por
exemplo, quando houvesse um aumento na competicdo alimentar intragrupo (Izar, 2004). Uma
vez que dispersar envolve baixos custos ecoldgicos e sociais para as f€émeas no PECB (Izar et al.,
2012), elas poderiam dispersar vdrias vezes durante sua vida, inclusive retornando para seus
grupos natais. Assim, a co-residéncia de diades aparentadas seria explicada pela permanéncia de
algumas fémeas nos seus grupos natais, ou pela dispers@o e retorno ao seus grupos natais.

Embora a auséncia de dispersdo seja uma explicacdo possivel para a presenca da diade
aparentada AN-BG no grupo Testa, as poucas informac¢des demograficas para este grupo tornam
essa hipdtese um tanto quanto questiondvel. J4 para a diade aparentada OL-RU, provavelmente

dispersdo paralela é responsdvel pela sua presenca no grupo Pimenta, pois quando OL imigrou
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para o grupo RU j4 era uma fémea residente (Nakai, 2007). No entanto, como a identificacdo de
juvenis € uma tarefa extremamente dificil no PECB, existe a possibilidade, ainda que remota, de
que OL tenha nascido no grupo Pimenta, e foi identificada apenas quando sub-adulta.

Os poucos dados disponiveis sobre dispersdao no PECB nos impedem de fazer afirmacgdes
conclusivas sobre os fatores que influenciam na escolha do grupo na qual a femea ou o macho
irdo se transferir. Alguns estudos apontam parentesco como um fator preponderante para a
escolha do grupo social a qual um individuo ird dispersar (por exemplo, gorilas: Bradley et al.,
2007; vervets: Cheney & Seyfarth, 1983). Em muitas espécies de primatas, a entrada em um novo
grupo social envolve um alto custo para o imigrante, pois ele pode sofrer a resisténcia dos
membros residentes do seu novo grupo social, sendo alvo frequente de agressdes (por exemplo,
langurs, Semnopithecus entellus: Borries, 2000; caiararas: Fedigan, 1993). A presenca de
parentes no novo grupo pode facilitar a entrada desse individuo, uma vez que a familiaridade
entre o imigrante e o residente reduz os niveis de agressdo (Cheney & Seyfarth, 1983).

Em Cebus e Sapajus interagdes entre machos de grupos sociais distintos sdo geralmente
agressivas (no entanto, ver Izawa, 1994) e pelo menos em Cebus a entrada de um macho adulto
num grupo social geralmente estd associada a altos niveis de agress@o, principalmente, quando o
macho imigrante tenta usurpar a posi¢do de dominancia do macho alfa (Jack & Fedigan, 2004b).
Além de dispersdao para grupos sociais com individuos aparentados ou familiares, outro
mecanismo que pode reduzir os custos da dispersdo € emigrar acompanhado de um co-residente.
Essa estratégia € adotada por machos em muitas espécies de primatas (por exemplo, micos-de-
cheiro, Saimiri sciureus: Mitchell, 1994; macaco cynomolgus, Macaca fascicularis: van
Noordwijk & van Schaik, 1985), e frequentemente observada em caiararas (Jack & Fedigan,
2004ab). Assim, as diades aparentadas de machos no grupo Testa e Pitoco podem ser resultado da
dispersao paralela. Se parentesco/familiaridade exerce uma influéncia importante na escolha do
grupo social na qual um individuo ird imigrar, ou se a transferéncia para um determinado grupo é
simplesmente ao acaso, estudos de longo prazo com um maior nimero de grupos € com uma
maior quantidade de dados demograficos poderdo explorar esse assunto com maior profundidade.

Uma vez que filopatria de machos em Cebus e Sapajus nunca foi observada, e dispersao
de machos € a regra no PECB e em outras populagdes, parece pouco provavel que a co-residéncia
das diades de machos aparentadas observada neste estudo possa resultar da auséncia de dispersao.

Apesar de ndo conhecermos a idade exata dos individuos, a diade TE-SN nitidamente possui
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idades diferentes, SN aparenta ser um macho adulto jovem (6-10 anos de idade) e TE um macho
adulto maduro (11-15 anos de idade). Segundo Janson et al., (2012), na populacdo de S. nigritus
do Parque Nacional do Iguacu, machos dispersam de seus grupos natais entre cinco e sete anos de
idade (média de 5,7 anos). Caso machos dispersem de seus grupos natais nesta mesma faixa
etdria na populacdao do PECB, o grupo Pimenta poderia ser o grupo natal de SN, e possivelmente
ele ainda emigraria.

Comparacdes intragrupo vs entre grupos dos valores do coeficiente de parentesco para as
diades de machos e para as diades de fémeas nao foram significativas. Além disso, ao analisamos
as relagdes de parentesco para as diades entre grupos de fémeas e de machos observamos uma
pequena diferenga para uma maior proporcdo de diades aparentadas entre as fémeas. No entanto,
se considerarmos em nossas andlises as relacdes de parentesco indicadas como meio-
irmaos/irmas que foram excluidas, pelo fato de ndo diferirem estatisticamente da probabilidade
de serem ndo aparentados, haverd um substancial aumento de diades de fémeas aparentadas entre
grupos. Embora seja especulativo fazer afirmagdes conclusivas, esses resultados podem indicar
que fémeas dispersam para grupos vizinhos, enquanto machos dispersam a maiores distancias.

Diferencas entre os sexos na distancia de dispersdo é uma tendéncia observada entre os
mamiferos (Greenwood, 1980; Wolff, 1994). Os poucos estudos com primatas que abordaram
este tema observaram tanto um viés para machos dispersam a maiores distancias do que as
fémeas (por exemplo, gorilas: Douadi et al., 2007; macacos-colobus, Colobus guereza: Harris et
al., 2009; lemur rato gigante de coquerel, Mirza coquereli: Kappeler et al., 2002), quanto
dispersarem a menores distancias (bugio vermelho: Pope, 2000). Se macacos-prego no PECB
apresentam um padrdo assimétrico na distincia de dispersdo, fémeas dispersariam a distancias
menores do que os machos, pois como hd uma grande sobreposicdo nas dreas de vida dos grupos
sociais, as fémeas imigrantes permaneceriam na drea de vida que fosse familiar a ela. Isso
diminuiria o custos da dispersdo, e possibilitaria a dispers@o para grupos vizinhos (Isbell & Van
Vuren, 1996). Uma vez que fémeas sdo um recurso limitante para os machos, a procura por
grupos sociais com condi¢des adequadas para imigrar, por exemplo, com uma alta razdo sexual,
ou mesmo fémeas solitdrias ou grupos de fémeas provenientes de fissdo grupal, acarretaria na

maior distancia percorrida pelos machos durante a dispersao.
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5.2- Dispersao de fémeas no PECB

A principal hipétese para explicar a variagdo no padrdo de dispersdo de fémeas primatas
se baseia nos modelos socioecoldgicos (Isbell & Van Vuren, 1996; Isbell, 2004; Koenig, 2002;
Sterck et al., 1997; van Schaik, 1989; Wrangham, 1980). De acordo com esses modelos, a
disponibilidade e distribuicdo de recursos alimentares sdo os principais fatores que modulam as
relagdes sociais de fémeas. Assim, a dispersao de fémeas ocorre em ambientes onde a competi¢ao
direta alimentar intragrupo € baixa, ou seja, em ambientes onde 0s recursos nao sao
monopolizdveis e também com baixa disponibilidade. Sob essas condi¢des, o estabelecimento de
fortes relagdes sociais com a formacdo de hierarquias lineares e coalizdes ndo sdo de extrema
importancia para as fémeas, e dispersar de seu grupo natal ndo envolve altos custos sociais, como
a perda de parceiros de coalizdo. Além disso, a pouca resisténcia sofrida pela fémea ao entrar no
novo grupo social e a sobreposicdo da drea de vida entre os grupos sdo fatores que também
diminuem os custos da dispersdao (Isbell & Van Vuren, 1996). Diante disso, dispersar para evitar
a competicdo por recursos torna-se uma estratégia mais vantajosa do que associar-se com
parentes e permanecer no grupo natal (Sterck et al., 1997).

A populacdo de S. nigritus do PECB encontra-se sob condicdes ecoldgicas que ndo
propiciam a formacgdo de coalizdes entre fémeas, pois as fontes de frutos sdo pequenas e/ou de
baixa qualidade (Izar et al. 2012), assim dispersar envolveria baixos custos sociais. Ja 0s custos
ecologicos da dispersdao também podem ser considerados baixos, uma vez que o risco de
predacdo € baixo (Izar et al., 2012), e a alta sobreposicdo da drea de vida dos grupos sociais
proporciona as fémeas migrantes permanecerem na sua area de vida familiar. Esses fatores
tornam as fémeas “livres” para dispersar, mas ndo explicam as causas da dispersao.

A evitacdo de endocruzamentos tem sido proposta por muitos autores como a causa
principal para padrdes habituais de dispersdo de fémeas (Clutton-Brock & Lukas, 2012;
Greenwood, 1980; Pusey, 1987). Essa hipétese aplica-se principalmente a espécies cujo periodo
do mandato reprodutivo dos machos excede a idade em que as fémeas iniciam a fase reprodutiva
(Clutton-Brock, 1989), e a sua aplicabilidade se restringe a dispersdo primaria, ou seja, para
fémeas que ainda nao se reproduziram. Assim, a dispersdo primdria de fémeas teria evoluido

como uma forma de evitar as consequéncias deletérias do endocruzamento, o que ocorre quando
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ela se reproduz com seu pai ou um parente proximo. Embora alguns estudos com primatas e
outros mamiferos fornecam evidéncias que apoiam a hipdtese de evitacio de endocruzamentos
(Fernandez-Duque, 2009; Korstjens & Schippers, 2003; Nagy, Heckel, Voigt & Mayer, 2007;
Pérez-Gonzédlez & Carranza, 2009), alguns autores atribuem a ela uma importancia secundaria
para a evolu¢do da dispersdao (Dobson, 1982; Moore & Ali, 1984).

Em muitas espécies, fémeas e machos aparentados (pais e filhas, irmdos e irmads) podem
evitar endocruzamentos através de outros mecanismos comportamentais, sem a necessidade de
dispersar de seus grupos natais. Diante disso, o reconhecimento de parentes pode atuar como o
mecanismo regulador da evitacdo de endocruzamentos (Lehmann & Perrin, 2003), ji que
individuos aparentados evitam copular entre si (Archie et al., 2007; Di Bitetti & Janson 2001,
Muniz et al., 2006). Em populacdes de Sapajus e Cebus em que as fémeas sdo filopatricas,
existem fortes evidéncias que indicam que pai e filha evitam copular entre si (Di Bitetti & Janson,
2001; Muniz et al., 2006). Isso faz com que a hipdtese de evitacdo de endocruzamentos para
explicar a dispersdo de fémeas no PECB nido seja a mais adequada. Além disso, a maioria dos
registros de dispersdo de fémeas para a populacdo do PECB foi de fémeas multiparas (Izar et al.
2012).

Em muitas populagdes de primatas, a hipétese de evitagdo de infanticidio é a principal
explicacdo para a dispers@o habitual de fémeas (por exemplo, Morelli, King, Pochron & Wright,
2009; Robbins, Stoinski, Fawcett & Robbins, 2009; Teichroeb et al., 2009). Apesar das fémeas
nas espécies do género Cebus e Sapajus serem consideradas filopatricas, dispersdao de fémeas
pode ocorrer ocasionalmente em C. capucinus, estando relacionada, principalmente, a um alto
risco de infanticidio (Jack & Fedigan, 2009). Do mesmo modo, a dispersdao de uma fémea adulta
de seu grupo natal, pertencente a populacdo de S. nigritus do Parque Nacional do
Iguacu/Argentina, também foi interpretada como uma forma de diminuir o risco de infanticidio
(Ramirez-Llorens, Di Bitetti, Baldovino & Janson, 2008). Tanto em C. capucinus quanto em S.
nigritus as fémeas dispersaram com seus filhotes, ou possivelmente estavam prenhas, sendo que a
dispersdo sucedeu a entrada de novos machos no grupo e a saida dos provaveis pais de seus
filhotes.

A hipdtese para o risco de infanticidio como a causa para a dispersdo de fémeas em
Sapajus se aplica para dispersdes ocasionais ou pontuais, ndo sendo adequado para explicar

dispersdes habituais, que caracterizam determinada populacdo. Isso se deve ao fato de que o
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periodo do mandato do macho alfa em Sapajus € normalmente extenso e a alternancia de
dominancia entre machos ndo é muito frequente (Izar et al., 2009; Janson et al., 2012). Na
populacdo de S. nigritus do PECB, a alternancia de dominancia entre machos e a expulsdo do
macho dominante de seu grupo social pelo macho imigrante nunca foram observadas. Além
disso, a migracdo de fémeas parece ser um fendmeno comum, € ndo um fendmeno ocasional
condicionado a eventos especificos. Assim, a hipdtese de que fémeas dispersam para diminuir o
risco de infanticidio ndo parece ser a mais adequada para explicar dispersdes habituais na
populacdo do PECB.

Fémeas podem dispersar para diminuir a competi¢do alimentar intragrupo (Dobson, 1982;
Sterck, 1997). Diante desta hipétese, fémeas dispersariam em periodos do ano em que houvesse
uma diminui¢do na eficiéncia de forrageamento, ou seja, periodos de baixa disponibilidade de
recursos alimentares (Sterck, 1997). Algumas evidéncias compiladas durante o estudo de longo
prazo, sugerem que essa hipdtese € a mais adequada para explicar a dispersdao de fémeas no
PECB. Os registros de dispersdo relatados nesta tese e a maioria dos registros descritos em
trabalhos anteriores (Izar, 2004; Nakai, 2007) foram observados na estacdo seca (entre abril e
setembro), o que corresponde ao periodo do ano com menor disponibilidade de alimentos no
PECB (Izar et al., 2012). Izar (2004) j4 havia sugerido que o aumento da competi¢do alimentar
intragrupo foi a principal causa da fissdo de grupos sociais, € também da dispersdao de fémeas,
observados durante o seu periodo de estudo. Um fator importante que demonstra se individuos
estdo sofrendo uma diminuicdo na eficiéncia de forrageamento devido a um aumento na
competi¢do alimentar intragrupo é o tempo gasto por eles se alimentando. Diante disso, a autora
calculou uma taxa de aquisicdo energética per capitaz, e observou que durante os periodos de
escassez de frutos havia uma reducao significativa dessa taxa, ou seja, neste periodo os animais
gastavam menos tempo se alimentado. Além do trabalho de Izar (2004), Ribeiro, Tokuda,
Peternelli, Fogaca & Izar (2011) analisaram o orcamento de tempo de uma fémea emigrante do
grupo Pimenta no PECB, durante os meses anteriores a data de sua dispersdo, e observaram que
ela gastou menos tempo se alimentado do que as outras fémeas do grupo do qual ela emigrou.

Mesmo com os poucos dados observacionais de dispersdo, possivelmente, fémeas no PECB

2 - ”» . . - . .

A taxa de aquisicio energética per capita foi calculada multiplicando o nimero de minutos que os membros do
grupo foram observados se alimentando numa fonte de frutos pelo numero de individuos que estavam se alimentando
na fonte, dividindo esse valor pelo nimero total de membros do grupo (cf Janson, 1988).
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dispersam para reduzir a competi¢cdo alimentar intragrupo, transferindo-se de um grupo para

outro quando hd uma diminui¢cdo importante na aquisicao energética (Izar, 2004).

5.3- Dispersao como uma caracteristica flexivel do sistema social em macacos-prego

Um paradigma no estudo da dispersdo nos primatas € a sua atribuicdo a um padrio
comportamental fixo, caracteristico da espécie. Estudos com um limitado nimero de espécies, e
se concentrando principalmente nos cercopitecdides, contribuiram em grande parte para essa
visdo, pois neste grupo taxondmico a filopatria de fémeas € uma caracteristica do sistema social
altamente conservativa, resultado da inércia filogenética (Di Fiore & Rendall, 1994; Thierry,
Iwaniuk & Pellis, 2000). No entanto, o aumento dos estudos com outros grupos de primatas tem
demonstrado que dispersao € um comportamento altamente flexivel, variando de acordo com
fatores ecoldgicos, demograficos e antropicos (Boinski, Kauffman, Ehmke, Schet & Vreedzam,
2005; Boinski, Ehmke, Kauffman, Schet & Vreedzam, 2005; Izar et al. 2012; Oklander,
Kowalewski & Corach, 2010). Por exemplo, Oklander et al. (2010) observaram que em areas de
floresta continua, bugios (Alouatta caraya) apresentam um padrao de dispersdo bi-sexual. J4 em
areas com florestas fragmentadas, as fémeas sdo filopatricas. Segundos os autores, a filopatria de
fémeas nos ambientes fragmentados se deve ao alto custo da dispersao nesses ambientes.

Nossos resultados evidenciam o alto grau de flexibilidade no padrdao de dispersio do
género Sapajus, assim como inferido para o género Cebus (Jack & Fedigan, 2009). Para que se
possa caracterizar o padrdo de dipersao desses géneros e compreender melhor como o padrdo de
dispersdo varia entre populacdes sob diferentes condi¢des ecoldgicas e demogréficas, um maior
nimero de populagdes de uma mesma espécie e de espécies diferentes necessita ser estudado.
Além disso, poucas populacdes de algumas espécies de Sapajus e Cebus foram estudadas por um
longo periodo de tempo, para que se possa detectar assimetria sexual na dispersdo apenas com
base em dados de observacdo de campo. Assim, a alegada assimetria sexual na dispersao talvez
nao seja passivel de generalizacio entre as populacdes de Sapajus e Cebus, e talvez dispersdo de

ambos os sexos nesses dois géneros possa ser mais comum do que previamente se imaginava.
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Essa caracteristica flexivel da dispersdo implica em variagdes ndo apenas entre
populacdes mas também dentro de uma mesma populacdo. Se dispersao de fémeas no PECB esta
associada a competicdo alimentar intragrupo, variacdes na disponibilidade de recursos durante
diferentes periodos poderiam resultar numa maior ou menor frequéncia de dispersdo de fémeas.
Assim, estudos realizados em diferentes momentos teriam panoramas diferentes sobre a
dispersdo, por exemplo, um longo periodo de escassez de alimentos estaria associado a uma
maior dispersdo de fémeas. J4 um longo periodo de alta disponibilidade de recursos poderia
resultar numa maior frequéncia de fémeas filopatricas.

A natureza flexivel da dispersio em Sapajus também se relaciona com variacdes na
estrutura social. Uma vez que a forca das relacdes afiliativas entre os membros de um grupo
social depende em grande parte das relagdes de parentesco e familiaridade entre os individuos,
variacdes no padrao de dispersdo poderdo ocasionar variacdes nas relacdes sociais e estrutura
social. Assim, compreender o quanto o padrdo de dispersdao pode ser flexivel num grupo

taxondmico contribui diretamente para o estudo da estrutura social.
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CAPITULO III

ASSOCIACOES ESPACIAIS E INTERACOES SOCIAIS ENTRE
INDIVIDUOS ADULTOS DE MACACOS-PREGO (SAPAJUS

NIGRITUS)
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1- INTRODUCAO

1.1- Estrutura social nos primatas nao humanos

O conceito de estrutura social foi aplicado a grupos de primatas ndo humanos por Robert
Hinde (1976). De acordo com a definicdo do autor (Hinde, 1983), estrutura social é uma rede de
relagdes sociais interligadas, em que uma relacdo social influencia e € influenciada por outra
relacdo. A relagdo social entre dois individuos € inferida pelo observador quando hd uma
repeticdo de interacdes sociais entre eles, ao longo de um periodo de tempo. Assim, tanto a
interacdo social quanto a relacdo social podem ser descritas em termos de contetido (o que os
individuos fazem juntos), qualidade (como eles fazem) e frequéncia (Hinde, 1983).

A estrutura social dos primatas € influenciada por fatores demogréficos, ecolégicos e
sociais (Dunbar, 1988; Hinde, 1983). Mudanca na composi¢do demografica do grupo (Dunbar,
1988) é um exemplo de fator demogrifico que afeta a interacdo entre os individuos e,
consequentemente, a estrutura social. Por exemplo, a alta mortalidade de machos adultos num
grupo de babuinos (Papio anubis), em Masai Mara/Quénia, contribuiu para a diminuicdo de
interacdes agonisticas, e tornou a hierarquia de dominéncia entre eles menos rigida (Sapolsky &
Share, 2004). A formacdo de subgrupos de machos, com base em interacdes sociais e associagoes
espaciais nao randomicas, em chimpanzés (Pan troglodytes) da populacdo do Parque Nacional de
Kibale/Uganda (Mitani & Amsler, 2003), e muriquis-do-norte (Brachyteles hypoxanthus) da
RPPN-Feliciano Miguel Abdala/Brasil (Tokuda, Boubli, Izar & Strier, 2012), resulta de um
grande tamanho do grupo social.

Em relacdo aos fatores ecoldgicos podem-se citar variacdes na disponibilidade de
alimento (Lee, 1983). Por exemplo, num grupo selvagem de macacos-prego (Sapajus
macrocephalus) estudado por Janson (1985), a frequéncia de comportamentos agressivos entre 0s
membros do grupo aumentava durante a época de escassez de recursos alimentares. De maneira
oposta, Izar e Sato (1997) relatam uma baixa frequéncia de interagdes agonisticas entre os

membros de um grupo de macacos-prego (Sapajus sp), mantido em semi-cativeiro, devido a

abundiancia de alimentos.
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Fatores sociais que afetam a estrutura social sdo (Hinde, 1983): (1) sexo e idade; por
exemplo, machos adultos de muriquis-do-norte (Brachyteles hypoxanthus), interagem
preferencialmente com outros machos do que com fémeas (Strier, 1994), e machos adultos jovens
sdo responsaveis pela manuten¢do de proximidade e interagdes afiliativas com os machos mais
velhos (Strier, Dib & Figueira, 2002); (2) “status” social; por exemplo, nas relagdes de catacio
entre machos adultos de chimpanzés, que habitam o Parque Nacional de Kibale, os individuos de
alto status social s@o mais atrativos, possuindo mais parceiros e recebendo mais catagdo do que os
machos de baixo “status” social (Watts, 2000a); e (3) relagdes de parentesco ou familiaridade;
por exemplo, fémeas adultas de macacos-rhesus (Macaca mulata) tendem a estabelecer relacdes
afiliativas preferencialmente com parentes, tanto maternos quanto paternos, em comparacao com

nao parentes (Widdig, Niirnberg, Krawczak, Streich & Bercovitch, 2001).

1.2- Parentesco nos primatas nao humanos

O fato da maioria dos primatas viver em grupos sociais em que, devido a filopatria de um
dos sexos, individuos aparentados convivem juntos durante toda a vida, proporciona uma
condi¢do adequada para o estudo da influéncia das relagdes de parentesco sobre o comportamento
social. Os primeiros estudos que analisaram em detalhes a relacdo entre comportamento social e
parentesco nos primatas foram realizados com o género Macaca (M. fuscata: Kawai, 1958; e M.
mulatta: Sade, 1967). Essas espécies sdo caracterizadas pela filopatria de fémeas e formacao de
matrilineas com forte influéncia do parentesco sobre as relacdes de dominancia.

Os estudos sobre parentesco, tanto nos primatas quanto nos outros grupos de animais,
tiveram um maior progresso a partir da elaboragdo da teoria da selecdo de parentesco, ou aptidao
abrangente, por Hamilton (1964). A teoria da selecdo de parentesco prediz que um individuo
pode transmitir seus genes para futuras geragdes nao somente pela propria reproducdo (aptidio
direta), mas também ajudando seus parentes a sobreviver e a reproduzir (aptiddao indireta).
Assim, supde-se que determinados comportamentos foram selecionados devido aos efeitos

positivos sobre a sobrevivéncia e reproducdo de parentes préximos.
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Na literatura existem diversos exemplos de comportamentos que ocorrem
preferencialmente entre os individuos mais aparentados do grupo, como interacdes afiliativas,
partilha de alimento, coalizdes em conflitos agonisticos e associa¢des espaciais (Macaca fuscata:
Belisle & Chapais, 2001; M. mulatta: Kapsalis & Berman, 1996; Widdig et al., 2001; Papio
cynocephalus: Silk, Alberts & Altmann, 2004; Cebus capucinus: Perry, Manson, Muniz, Gros-
Louis & Vigilant, 2008). Muitos estudos t€m demonstrado que o parentesco tem um papel central
na estruturacdo das relagdes sociais, influenciando na forca, qualidade e estabilidade das relacoes
sociais entre os membros de um grupo (Silk, 2002).

Entre os primatas, os cercopitecdides sdo o grupo taxonOmico em que a relacdo entre
comportamento social e parentesco tem sido mais estudada. Cercopitecéides formam grandes
grupos sociais compostos de vdrias fémeas e machos. As fémeas sdo filopdtricas o que
proporciona a formacdo de grandes matrilineas nos grupos sociais. Entre elas, as relacoes
afiliativas e de dominancia sdo estruturadas principalmente com base no parentesco materno
(Kapsalis, 2004). Por exemplo, nos babuinos (Papio cynocephalus), as fémeas estabelecem
relagdes sociais mais fortes e estdveis com as fémeas mais aparentadas, como a sua mae, filhas, e
irmas, do que com aquelas com menor grau de parentesco (Silk, Altmann & Alberts, 2006; Silk,
Alberts & Altmann, 2006).

A maior predisposi¢do para interagir com individuos aparentados ndo se restringe apenas
a parentes maternos, também hd evidéncias de viés comportamental em funcdo do parentesco
paterno. Nas espécies que vivem em grupos multi-machos/multi-fémeas e em que as fémeas
copulam com mais de um macho, espera-se uma alta incerteza de paternidade e das relagdes de
parentesco. No entanto, um estudo com babuinos demonstrou que os machos adultos reconhecem
entre os juvenis aqueles que sdo seus filhotes, ajudando-os nas disputas agonisticas ao intervir a
seu favor (Buchan, Alberts, Silk & Altmann, 2003). Além da relacdo pai-filho, o parentesco
paterno também exerce uma influéncia nas relacdes sociais entre irmas paternas. Widdig et al.
(2001), ao estudarem macacos rhesus (M. mulatta), e Smith, Alberts ¢ Altmann (2003), ao
estudarem babuinos (P. cynocephalus), demonstraram que as fémeas catam mais as suas irmas
paternas do que as fémeas nao aparentadas.

Apesar de muitos estudos evidenciarem o alto grau de influéncia que o parentesco exerce
sobre as relagdes sociais, existe uma considerdvel concentracdo desses estudos nos

cercopitecoides e chimpanzés. Diante disso, estudos sobre parentesco e comportamento social em
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outros grupos de primatas sdo de extrema relevancia para a compreensdo da evolugcdo da

socialidade dentro da ordem primata (Silk, 2009).

1.3- Relacoes sociais e dispersao

Em muitas espécies de primatas hd um viés sexual na frequéncia e distancia com que os
individuos dispersam de seus grupos natais (Pusey & Packer, 1987). Essa assimetria sexual na
dispersdo acarreta num elevado grau de parentesco entre os individuos do sexo filopatrico, o que
muitas vezes se relaciona com diferencas intersexuais nas relagdes sociais. De um modo geral,
quando as fémeas sdo filopatricas e os machos dispersam de seus grupos natais, os lagos
afiliativos sdo mais fortes entre elas do que entre os machos (por exemplo, macacos-prego: Di
Bitetti, 1997, cercopitecéides: Kapsalis, 2004). J4 quando os machos sdo filopatricos e as fémeas
dispersam de seus grupos natais, interagdes afiliativas e associagdes espaciais sao mais frequentes
entre eles do que entre as fémeas (por exemplo, chimpanzés: Nishida & Hiraiwa-Hasegawa,
1987; muriquis-do-norte: Strier et al., 2002).

Apesar dessa relacdo direta entre filopatria e afiliacio ndo ser a regra, o padrdo de
dispersdo tem um importante efeito sobre as relagdes sociais, ja que ele atua na regulacdo das
relacdes de parentesco e familiaridade entre os membros de um grupo social. O padrio de
dispersdao pode impor restricdoes sobre a estrutura social, uma vez que determinard se individuos
aparentados irdo conviver no mesmo grupo durante um longo periodo de tempo. Assim, a
filopatria pode promover o estabelecimento e manuten¢do das relagdes sociais (Kappeler & van
Schaik, 2002; Moore, 1992; Waser & Jones, 1983). De maneira oposta, a transferéncia de um
individuo de um grupo para outro pode interromper os vinculos sociais existentes entre parentes.

Os lagos sociais podem ser mantidos por um longo periodo de tempo ndo apenas através
da filopatria, mas também pela dispersdo paralela (ver Capitulo II-Introdugdo, pagina 30). Nas
espécies que apresentam dispersdo de ambos os sexos (por exemplo, Alouatta seniculus e Gorilla
gorilla beringei), os grupos sociais sdo compostos, na sua maioria, por individuos ndo
aparentados. No entanto, esses grupos sociais também podem apresentar alguns individuos

aparentados, devido a falta ou a baixa frequéncia de eventos de dispersdo ou a ocorréncia de
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dispersdo paralela. Quando isso acontece, as relacdes sociais entre os membros do grupo podem
ser mediadas de acordo com o parentesco e a familiaridade. Pope (1990) demonstrou que o
parentesco afeta a duracdo das coalizdes entre machos de bugios A. seniculus, e também a
estabilidade das relacdes de domindncia. Coalizdes entre machos aparentados sdo mais
duradouras do que entre ndo aparentados e as relagdes de domindncia sao mais estaveis entre os
aparentados. Nos gorilas G. g. beringei, fémeas aparentadas sdao mais afiliativas € menos

agressivas entre si do que as fémeas ndo aparentadas (Watts, 1994, 2001).

1.4- Estrutura e relacao sociais em Cebus e Sapajus

A maioria dos estudos que relacionam parentesco e comportamento foi realizada com
primatas do Velho Mundo, especialmente primatas cercopitecdides (ver Di Fiore, 2003). Primatas
neotropicais diferem marcadamente dos cercopitecdides quanto ao seu padrdo de dispersdo e de
estrutura social. Enquanto uma caracteristica comum dos primatas cercopitecéides € a formagao
de matrilineas, devido a filopatria de fémeas, e as relacdes sociais sdo estruturadas numa
hierarquia de dominéncia, a maioria dos géneros de primatas neotropicais apresenta dispersdao de
ambos os sexos ou filopatria de machos com dispersao de fémeas (Strier, 1994).

No entanto, hdA um grupo de espécies de primatas neotropicais, os géneros Cebus
(caiararas) e Sapajus (macacos-prego), que se assemelha aos primatas cercopitecéides em alguns
aspectos comportamentais. De um modo geral, essas espécies apresentam filopatria de fémeas e
dispersdo de machos dos grupos natais (Robinson, 1988; Di Bitetti, 1997; Fragaszy et al., 2004;
Jack & Fedigan, 2004a, b). As fémeas pertencentes a0 mesmo grupo social formam fortes lagos
afiliativos, sendo as interacdes de catacdo e coalizdes mais freqiientes entre elas do que entre
machos (C. capucinus: Fedigan, 1993; Perry, 1996, C. olivaceus: O’Brien, 1993, O’Brien &
Robinson, 1993, S. nigritus: Di Bitetti, 1997; Di Bitetti & Janson, 2001). J4 a estrutura das
relagdes de domindncia entre as fémeas varia entre populagdes e espécies, ocorrendo tanto
hierarquias lineares (S. macrocephalus: Izawa, 1980; S. nigritus: Tiddi, Aureli & Schino, 2012; S.
libidinosus: Verderane, 2010; C. capucinus: Fedigan, 1993; Perry, 1996; Rose, 1994) quanto
hierarquias parciais (Fragaszy et al., 2004; 1zar, 2004).
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Diante do padrao geral da estrutura social descrito acima para as espécies dos géneros
Cebus e Sapajus, o estudo das relagdes sociais numa populacdo de macacos-prego que apresenta
dispersdo tanto de machos quanto de fémeas pode trazer importantes contribui¢des para uma
maior compreensio da influéncia do parentesco sobre as relacdes sociais, e sobre flexibilidade

comportamental em primatas neotropicais.
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2- OBJETIVO E HIPOTESE

O objetivo deste trabalho foi descrever as relagdes sociais entre os individuos adultos em
dois grupos sociais de macacos-prego (Sapajus nigritus), com €nfase nas relacdes sociais entre as
fémeas, e relaciond-las com o padrdo de dispersdo e parentesco.

Como sugerido por Izar et al. (2012), por meio de observagdes diretas, e confirmado no
Capitulo II desta tese, por meio de dados genéticos, machos e fémeas de macacos-prego no PECB
dispersam de seus grupos natais. De um modo geral, dispersdo e parentesco dentro de grupos
sociais sdo relacionados. Assim, o padrdo de dispersdo tem importantes implicagdes sobre o
comportamento social. Embora o padrdo de dispersdo possa resultar em grupos sociais formados
na maioria por individuos ndo aparentados, a ndo dispersdao por parte de alguns individuos ou
mesmo dispersao paralela pode acarretar na co-residéncia de parentes (ver Capitulo II). Assim, a
seguinte hipétese foi testada:

Hipoétese 1: as relagdes sociais entre os membros dos grupos serdo influenciadas pelo grau

de parentesco dos individuos.

Previsdo 1: entre as fémeas, associacdo espacial e catacdo serdo correlacionadas com o

coeficiente de parentesco.

Previsdo 2: individuos catardo e se associardo com seus parentes com uma maior

frequéncia do que com os nao parentes.

Previsdo 3: ao contrario do observado em populagdes em que as fémeas sdo filopéatricas,

as fémeas adultas no PECB apresentardo uma baixa freqii€ncia de catacdo, pouca

associagao espacial e ndo formardo coalizdes entre si.
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3- MATERIAS E METODOS

3.1- Area de estudo

Este estudo foi realizado no nucleo Sdao Miguel Arcanjo do Parque Estadual Carlos

Botelho, cuja descri¢do encontra-se no Capitulo I (pagina 17).

3.2- Grupos de estudo

Este estudo foi conduzido com os grupos Pimenta e Testa, cuja descricdo encontra-se no

Capitulo II (Materiais e Métodos, pagina 37).

3.3- Coleta de dados

A coleta de dados foi realizada no periodo de janeiro de 2009 a agosto de 2010 (exceto
julho de 2010, Figura 3.1). O monitoramento dos grupos de macacos-prego iniciava-se antes do
nascer do sol e terminava apenas no final do dia (o que representou de 10 a 13 horas didrias de
trabalho de campo). O grupo com mais horas de contato foi o grupo Pimenta (721,40 horas de
contato; média mensal = DP = 42,44 + 33,65 horas), seguido pelo grupo Testa (458,90 horas de
contato; média mensal = DP = 38,24 + 20,03 horas). Em alguns meses do ano ndo foi possivel
monitorar um dos grupos de macacos-prego, isso ocorreu por causa de dois fatores: 1) dificuldade
de acompanhar os grupos devido a declividade da area do PECB, caracterizada pela topografia
acidentada e 2) dificuldade de localizacdo dos animais estudados, devido ao tamanho da drea de
vida dos grupos de macacos-prego no PECB e também devido as caracteristicas da vegetacio do

PECB, ou seja, um dossel alto com uma alta densidade de epifitas e lianas. O grupo Pitoco foi
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monitorado de maneira oportunistica, o que ocasionou em apenas 89 horas de contato. Para evitar
um viés no resultado em decorréncia das poucas horas de contato excluimos o grupo Pitoco das
andlises.

O método de amostragem varredura instantdnea (Altmann, 1974) foi utilizado para o
registro do comportamento dos animais estudados. No total obtivemos 14.092 amostras de
varredura instantanea, 8.657 do grupo Pimenta e 5.435 do grupo Testa. O registro das atividades
comportamentais de cada individuo observado e da identidade dos individuos em proximidade
espacial (a cada amostragem de varredura instantanea, individuos foram considerados em
proximidade quando observados a uma distancia mdxima de 10 metros um do outro) foi realizado
no primeiro minuto a intervalos de 5 minutos. As atividades comportamentais registradas pelo
método de varredura instantinea foram: 1) alimentacdo, 2) descanso, 3) deslocamento, 4)
socializagdo, 5) forrageamento e 6) outros. O registro de eventos como copula, catacdo, agressao,
coalizdo, encontro intergrupal e partilha de alimento foi feito através de amostragem ad libitum.
Para todas as atividades sociais, também foi anotada a identidade dos individuos participantes e a

direcdo do comportamento.
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Figura 3.1. Tempo de contato mensal (horas) por grupo social estudado no PECB.
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3.4- Analise dos dados comportamentais

Para analisar as relagdes sociais entre os individuos adultos, utilizamos um indice de
associacdo espacial (indice de associagdo simple ratio, Cairns & Schwager, 1987). Indices de
associacdes estimam a propor¢do de tempo de observacdo em que um par de individuos foi
observado se associando, cujos valores variam de zero (nunca foram observados se associando) a
um (sempre que observados estavam associados). O indice de associagdo simple ratio foi
calculado para cada diade (por exemplo, individuos A e B) através do nimero de associa¢cdes da
diade A-B dividido pela soma do nimero de observacdes em que o individuo A estava presente
sem B, mais o nimero de observagdes em que o individuo B estava presente sem A, mais o
ndmero de observagdes em que diade A-B estava associada.

Individuos foram considerados associados espacialmente quando observados em
proximidade em pelo menos uma amostra de varredura instantinea durante periodos de 30
minutos. Assim, num periodo de 30 minutos, se o individuo A foi observado mais de uma vez em
proximidade com o individuo B, ou seja, em mais de uma amostra de varredura instantanea,
consideramos apenas uma ocorréncia. O mesmo critério foi adotado para considerar quando A foi
observado sem B, e B sem A. O indice de associacdo foi calculado através do programa
SOCPROG (Whitehead, 2009).

As relacdes sociais também foram avaliadas em relacdo a interacoes de catagdo e
interacOes agonisticas. Nos estimamos a taxa de catacdo e a taxa de agonismo para cada diade
dividindo a frequéncia de interacdo social (catacdo ou agonismo) pelo ndimero de vezes em que a
diade foi observada em proximidade. Para a taxa de catagdo e a taxa de agonismo nao
consideramos a direcdo da interacdo. Para a demonstracdo da dire¢cdo do comportamento,
utilizamos a frequéncia absoluta das interacdes, sendo organizadas numa matriz assimétrica.

Para a visualizacdo grafica das associagcdes e interagdes construimos sociogramas das
redes sociais com o programa Netdraw (Borgatti, 2002). Uma rede social é composta por um
conjunto de vértices, neste estudo representados por individuos, e arcos, que sdo as ligacdes entre
os vértices, representados pelas associacOes ou interacdes. A andlise de redes sociais (social

network analysis) é um conjunto de métodos que permite a descricdo, quantificacdo e
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comparagdo estatistica das relacdes sociais (Croft, James & Krause, 2008; Sueur, Jacobs,
Amblard, Petit & King, 2011).

Utilizamos duas medidas de rede social para verificar a centralidade dos individuos dentro
da rede construida com base nos indices de associacao: 1) forca (strength), que é a soma de todos
os valores do indice de associagdo de um individuo com os outros membros da rede social; 2)
centralidade de autovetor (eigenvector centrality), que € o primeiro autovetor da matriz do indice
de associagdo. O individuo com alto valor na medida forca estd associado com muitos individuos
e/ou possui associacdes muito fortes com alguns individuos. Um alto valor de centralidade de
autovetor indica que um individuo possui um papel central dentro da rede, ou por possuir fortes
associa¢des com muitos individuos ou pelo fato de estar associado a individuos centrais.

Para testar a hipétese de que ndo havia diferenca entre associacdes de individuos do
mesmo sexo e associagdes entre individuos de sexos opostos, e também de que nao havia
diferenca entre interagdes sociais (catacdo e agressdo) de individuos do mesmo sexo e de
individuos de sexos opostos realizamos o teste Mantel, com 1000 permutacdes. Para o teste
bicaudal, se 0,025 < P < 0,975, nés aceitamos a hipétese nula de que ndo hd diferenca entre
associacgoes intra e interclasse (Whitehead, 2008). As andlises foram realizadas com o programa
SOCPROG (Whitehead, 2009).

As frequéncias de catacdes e interacOes agonisticas observadas foram comparadas com
frequéncias esperadas, calculadas de acordo com a distribuicio do ndmero de diades. As
frequéncias esperadas foram calculadas utilizando a propor¢do entre a frequéncia de diades
possiveis para cada tipo de diade (M-M, M-F e F-F) em relacdo a frequéncia total de diades
possiveis. Comparacdes entre a frequéncia observada e esperada foram realizadas através do teste
Qui-quadrado (x) no programa BioEstat 3.0 (Ayres et al., 2003).

Empregamos o método Arvores de Domindncia (Izar, Ferreira & Sato, 2006) para
determinar as relagcdes de dominancia entre as fémeas e entre os machos, e analisar a estrutura de
dominancia dos grupos estudados. Para investigar se as medidas de forca e centralidade de
autovetor estavam relacionadas com a posi¢do dos individuos na hierarquia de dominancia,
realizamos o teste de correlacdo de Spearman. Conduzimos o mesmo teste para analisar se o
indice de associacdo espacial de cada fémea com o macho alfa estava relacionado com a posi¢ao
da fémea na hierarquia de dominancia. Além disso, para cada macho calculamos um indice de

associacdo médio com fémeas e o correlacionamos com a posi¢do do macho na hierarquia de
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dominancia. Os testes de correlacdo de Spearman foram realizados somente para as fémeas do
grupo Pimenta, e para os machos do grupo Testa. Neste trabalho, a posicdo mais alta na
hierarquia de dominancia é representada pelo valor 1, assim, um coeficiente de correlacao
negativo indica que quanto mais alta a posi¢do na hierarquia de dominancia maior é a associa¢ao
espacial com o macho alfa. Usamos um teste de correlacdo ndo paramétrico devido ao tamanho
reduzido das amostras. O teste de correlagdo de Spearman foi realizado no programa SPSS 13.0,

e considerado um nivel de significincia de 5%.

3.5- Parentesco

Para verificar uma possivel influéncia do parentesco sobre as associagdes espaciais e
interagdes de catacdo realizamos o teste de correlacio de matriz T Kr entre os valores do
coeficiente de parentesco (rML) com os valores dos indices de associa¢do, e com a taxa de
catacdo. O teste de correlagdo de matriz T Kr foi realizado com matrizes contendo todos os
individuos e matrizes somente com fémeas. Utilizamos o programa MatrixtesterPrj (Hemelrijk,
1990), e os testes foram realizados com 2000 permutacdes, € com um nivel de significancia de
5%. Além do coeficiente de parentesco calculado para cada diade, também utilizamos a
classificacdo das diades em aparentadas e ndo aparentadas para verificar a relacdo entre
parentesco e associagdes, € parentesco e interagdes.

Os métodos para obtencdo, extracdo e amplificacio de DNA, e também as andlises
genéticas que possibilitaram a obten¢do do coeficiente de parentesco e distin¢do das diades em
aparentadas e ndo aparentadas estdo disponiveis no Capitulo II (Materiais e Métodos, e
Resultados). As diades que apresentaram um valor de P < 0,05 no teste de confronto de hipéteses,
sendo classificadas como aparentadas foram: OL-RU e AN-BG, para diades de fémeas, e TE-SN,
para diades de machos (ver Capitulo II-Resultados, paginas 49-52). Em relacdo as diades macho-
fémea, o programa ML-RELATE (Kalinowski et al., 2006) indicou a categoria de parentesco
meio-irmaos como a mais provavel para as diades SN-BG e BN-EL. No entanto, ao

confrontarmos a hipdtese da relacdo mais provavel com a hipétese alternativa de que os
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individuos ndo sdo aparentados nao obtivemos um resultado significativo (P < 0,05). Assim,

essas duas diades foram classificadas como nao aparentadas.
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4- RESULTADOS

4.1- Distancia interindividual

Analisando somente as associacdes entre os individuos adultos, calculamos as medidas de
forca e centralidade para cada individuo. No grupo Pimenta, BN, o macho alfa, foi o individuo
que apresentou o maior valor nas medidas de forca e centralidade de autovetor (Figura 3.2),
seguido pela fémea adulta OL. O mesmo padrio foi observado no grupo Testa, o macho alfa, TE,
foi o individuo que apresentou o maior valor nas medidas de forca e centralidade de autovetor,

seguido por uma fémea adulta, RT (Figura 3.2).

. _ M Forca
0.2 - i g i Centralidade

N
CE*
EL
OL
RA
RU
TE*
O*
SN*
JR*
A
B
B
R

Pimenta Testa

Figura 3.2. Medidas de forca e centralidade dos individuos adultos de dois grupos, Pimenta e
Testa, de macacos-prego do Parque Estadual Carlos Botelho (macho adulto indicado com *).
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Em ambos os grupos estudados, a rede social foi formada por fracas associacdes entre os
individuos e ndo houve a formacdo de agrupamentos claramente definidos (Figura 3.3 e 3.4).
Apesar disso, associacdes intersexuais foram significativamente mais frequentes do que
associacdes intrasexuais (Pimenta: r = -0,48, p = 0,00; Testa: r = -0,28, p = 0,01). Diades
formadas por machos e fémeas passam mais tempo se associando do que diades compostas por
individuos do mesmo sexo (Tabela 3.1). Em ambos os grupos, a diade que apresentou a
associacao mais forte foi composta pelo macho dominante e uma fémea (Pimenta: BN-OL, Testa:

TE-RT, Figuras 3.3 ¢ 3.4).

Tabela 3.1. Valores da média (+ DP) e mediana do indice de associacdo das diades entre machos,
entre machos e fémeas, e entre fémeas de dois grupos de macacos-prego do PECB.

Diades N Média (x DP) Mediana
M-M 1 0,01*
Pimenta M-F 8 0,04 (£ 0,02) 0,04
F-F 6 0,02 (£ 0,01) 0,03
Todas 15 0,03 (£ 0,02) 0,03
M-M 6 0,02 (£ 0,01) 0,03
Testa M-F 24 0,03 (£ 0,02) 0,03
F-F 15 0,01 (x0,01) 0,02
Todas 45 0,02 (x 0,02) 0,02

N = ndmero de diades, M = macho adulto, F = fémea adulta. *Valor do indice de associacdo da diade

Benjamim-Ceni.

Associacoes entre fémeas foram fracas, sendo que a maioria das diades apresentou valores
abaixo da média grupal (Figuras 3.3 e 3.4). A diade formada pelas fémeas aparentadas RU-OL,
do grupo Pimenta, ndo apresentou forte associacdo espacial (Figura 3.3). J4 a diade das fémeas
aparentadas AN-BG, do grupo Testa, apresentou valor do indice de associagdo acima da média
grupal (Figura 3.4). Além disso, ndo houve correlagdo entre os valores dos indices de associagdo
com os valores dos coeficientes de parentesco, quando analisamos todos os individuos (Pimenta:
T Kr = 0,02, p; = 0,51; Testa: t Kr = -0,28, p; = 0,06; Tabelas 3.2 e 3.3) e somente as diades de
fémeas (Pimenta: T Kr = 0,54, p = 0,17; Testa: t Kr = -0,06, p; = 0,46). Entre os machos, a diade

aparentada TE-SN apresentou valor do indice de associa¢do abaixo da média grupal (Figura 3.4).
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Figura 3.3. (A) Sociograma do grupo Pimenta com todas as associacdes observadas. (B)
Sociograma composto por associacdes com valores maiores que a média grupal (associagdes >
0,03). [ ]= macho adulto, @ - femea adulta. As linhas vermelhas representam as associagoes
intrasexuais (M-M e F-F), e as linhas pretas representam as associacdes intersexuais (M-F). Os
valores dos indices de associacdo sdo representados pela espessura das linhas.
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RT

RQ

BG '

Figura 3.4. (A) Sociograma do grupo Testa com todas as associacdes observadas. (B) Sociograma
composto por associagdes com valores maiores que a média grupal (associagdes > 0,02). [ =
macho adulto, @ = fémea adulta. As linhas vermelhas representam as associa¢des intrasexuais
(M-M e F-F), e as linhas pretas representam as associagOes intersexuais (M-F). Os valores dos
indices de associagdo sao representados pela espessura das linhas.
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Tabela 3.2. Matriz com os valores do coeficiente de parentesco (parte superior da matriz,
destacada em cinza) e indice de associa¢do (parte inferior da matriz) entre os individuos do grupo
Pimenta.

BN CE EL OL PRA RU

BN 0,03 0,15 0,00 0,05 0,00

CE 0,01 0,00 0,04 0,00 0,00

EL 0,04 0,04 0,00 0,07 0,23

OL 0,08 0,02 0,01 0,00 0,66

PRA 0,05 0,04 0,02 0,02 0,00
RU 0,05 0,01 0,03 0,03 0,03

machos adultos em negrito.

Tabela 3.3. Matriz com os valores do coeficiente de parentesco (parte superior da matriz,
destacada em cinza) e indice de associa¢do (parte inferior da matriz) entre os individuos do grupo
Testa.

TE RO SN AN BG BH RQ RT

TE 0,08 0,40 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
RO 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
SN 0,02 0,03 0,03 0,14 0,00 0,00 0,00
AN 0,03 0,04 0,03 0,50 0,00 0,18 0,10
BG 0,03 0,01 0,02 0,03 0,00 0,03 0,00
BH 0,04 0,02 0,03 0,04 0,02 0,00 0,00
RQ 0,02 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00

RT 0,10 0,04 0,04 0,02 0,02 0,01 0,00

machos adultos em negrito.

4.2- Catacoes

Foram registradas 211 interagdes de catacdo, 57% (N=121) observadas no grupo Pimenta

e 43% (N=90) no grupo Testa. No grupo Pimenta, 61% (N = 74) das interacdes de catacao foram
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entre adultos e imaturos (subadultos, juvenis e infantes), 17% (N = 20) entre adultos, 21% (N =
26) entre imaturos, € em 1% (N = 1) das interacdes ndo foi possivel identificar um dos
interagentes. Entre os adultos, 75% (N = 15) das interacdes foram entre machos e fémeas, e 25%
(N = 5) entre fémeas.

A maioria das interacdes de catacdo no grupo Testa foi entre adultos e imaturos, 56% (N
= 50). As interacOes entre os adultos totalizaram 23% (N = 21), entre os imaturos 13% (N =12), e
em 8% (N = 7) das interagdes ndo foi possivel identificar um dos interagentes. Entre os adultos,
das 21 interacdes de catacdo: 86% (N = 18) foram entre machos e fémeas, e 14% (N = 3) entre
fémeas.

No grupo Pimenta houve tendéncia para catacdes entre machos e fémeas serem acima do
esperado com base na distribuicdo do nimero de diades (Xz =541, gl =2, p=0,07; Tabela 3.4).
No grupo Testa, a frequéncia de catacdes entre machos e fémeas foi acima do esperado com base

na distribui¢do do nimero de diades ()(2 =921, gl =2,p=0,01; Tabela 3.4).

Tabela 3.4. Frequéncia observada e esperada das interagdes de catagdo entre machos, entre
machos e fémeas, e entre fémeas de dois grupos de macacos-prego do PECB.

Diades Observado Esperado Residuo
M-M 0 1,43 -1,43
Pimenta M-F 15 10,00 5,00
F-F 5 8,57 -3,57
M-M 0 2,80 -2,80
Testa M-F 18 11,20 6,80
F-F 3 7,00 -4,00

M = macho adulto, F = fémea adulta.

Em ambos os grupos, ndo observamos diferenca significativa ao compararmos a taxa de
catacdo das diades compostas por individuos adultos do mesmo sexo (M-M, F-F) com diades
compostas por individuos de sexo opostos (M-F) (Pimenta: r = 0,07, p = 0,60; Testa: r =-0,17, p
= 0,14; Tabela 3.5). Além disso, ndo houve correlagao entre os valores das taxas de catagdo com

os valores dos coeficientes de parentesco (Pimenta: t Kr = -0,26, p; = 0,15; Testa: T Kr = -0,22, p;
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= 0,16; Tabela 3.6 e 3.7). Também, ndo observamos correlacdo entre os valores das taxas de
catacdo das diades de fémeas com os valores dos coeficientes de parentesco (Pimenta: t Kr =

0,20, p, = 0,41; Testa: Tt Kr = -0,45, p; = 0,22).

Tabela 3.5. Valores da média (+ DP) e mediana da taxa de catacio das diades entre machos, entre
machos e fémeas, e entre fémeas de dois grupos de macacos-prego do PECB.

Diades N Média (x DP) Mediana
M-M 1 0 0
Pimenta M-F 8 0,04 (£0,05) 0,02
F-F 6 0,06 (x0,05) 0,07
M-M 6 0 0
Testa M-F 24 0,06 (x0,13) 0,00
F-F 15 0,03 (£0,09) 0,00

N = nimero de diades, M = macho adulto, F = fémea adulta.

Tabela 3.6. Matriz com os valores do coeficiente de parentesco (parte superior da matriz,
destacado em cinza) e taxa de catag¢do (parte inferior da matriz) entre os individuos do grupo
Pimenta.

BN CE EL OL PRA RU

BN 0,03 0,15 0,00 0,05 0,00

CE 0,00 0,00 0,04 0,00 0,00

EL 0,00 0,14 0,00 0,07 0,23

OL 0,11 0,00 0,00 0,00 0,66

PRA 0,00 0,03 0,00 0,08 0,00
RU 0,05 0,00 0,12 0,08 0,06

machos adultos em negrito.
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Tabela 3.7. Matriz com os valores do coeficiente de parentesco (parte superior da matriz,
destacado em cinza) e taxa de catacdo (parte inferior da matriz) entre os individuos do grupo
Testa.

TE RO SN AN BG BH RQ RT

TE 0,08 0,40 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
RO 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
SN 0,00 0,00 0,03 0,14 0,00 0,00 0,00
AN 0,08 0,00 0,00 0,50 0,00 0,18 0,10
BG 0,00 0,50 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00
BH 0,18 0,20 0,00 0,15 0,00 0,00 0,00
RQ 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00

RT 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,33 0,00

machos adultos em negrito.

4.3- Interacoes agonisticas

No total, observamos 434 interacdes agonisticas durante o periodo de estudo (197 no
grupo Pimenta e 237 no grupo Testa), a maioria foi de interacdes em que ndo foi possivel
reconhecer a identidade ou a classe sexo-etdria dos interagentes, 67% (N=289). Em apenas 33%
(N=144) das interagdes foi possivel reconhecer a identidade ou a classe sexo-etdria dos
individuos envolvidos.

A taxa de interagdes agonisticas no grupo Pimenta foi de 0,27 interacdes/hora de
observagdo. Das 77 interacdes cujos interagentes foram identificados: 40% (N =31) foram entre
adultos e imaturos (subadulto, juvenis e infantes), 39% (N = 30) entre adultos, e 21% (N = 16)
entre imaturos. Entre os adultos, 40% (N = 12) das intera¢des foram entre machos, 13% (N = 4)
entre machos e fémeas, e 47% (N = 14) entre fémeas. Apenas um evento de coalizdo foi
observado, as fémeas OL e PRA ameacaram outra fémea, RU. Como no grupo Pimenta hd apenas
uma diade de machos (BN-CN), e em todas as interacdes agonisticas entre os machos, CN foi o
receptor da agressdo, decidimos exclui-los da anélise de dominancia (Tabela 3.8). A andlise de

domindncia realizada somente entre as fémeas adultas detectou uma hierarquia linear de
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dominancia, sendo OL a fémea mais dominante (Figura 3.5). Das 11 diades fémea-fémea, 55%
foram entre PRA e RU, sendo PRA a agente em todas as interacdes, € nenhuma das interagdes

envolveu contexto de competi¢cao alimentar.

Tabela 3.8. Interagcdes agonisticas entre individuos adultos do grupo Pimenta.

Ator/Receptor BN CN OL RU EL PRA

BN 12 2 1 0 0

CN 0 0 1 0 0

OL 0 0 3 0 1

RU 0 0 0 1 0

EL 0 0 0 0 0
PRA 0 0 0 6 0

machos adultos em negrito.
trés interacdes agonisticas ndo foram incluidas na matriz, pois um dos interagentes da
diade foi identificado apenas pelo sexo.

OL

Figura 3.5. Arvore de dominincia entre as fémeas adultas do grupo Pimenta.



87

A frequéncia de interacdo agonistica entre machos foi acima do esperado com base na
distribuicio do nimero de diades (3= 53,6, gl = 2, p = 0; Tabela 3.9). Apesar de nio observamos
diferenca significativa ao compararmos a taxa de interacdo agonistica das diades compostas por
individuos adultos do mesmo sexo (M-M, F-F) com diades compostas por individuos de sexo
opostos (M-F), houve tendéncia para a taxa de interagdo agonistica intrasexual ser maior do que a
intersexual (teste Mantel: r = 0,40; P = 0,93; Tabela 3.10).

No grupo Testa, a taxa de interagdes agonisticas foi de 0,52 interacOes/hora de
observacdo. Em 69 interacdes foi possivel identificar pelo menos a classe-sexo etdria dos
interagentes: 42% (N = 29) foram entre adultos e imaturos (subadultos, juvenis e infantes), 45%
(N = 31) entre adultos, e 13% (N = 9) entre imaturos. Entre os adultos, 65% (N = 20) das
interacdes foram entre machos, 19% (N = 6) entre machos e fémeas, e 16% (N = 5) entre fémeas.
Apenas um evento de coalizdo foi observado, as fémeas adultas AN e RQ ameacaram a fémea
adulta K. A frequéncia de interacdo agonistica entre machos foi acima do esperado com base na
distribuicao do numero de diades (x2 = 68,85; gl =2, p = 0,00; Tabela 3.9), e a taxa de interagdo
agonistica intrasexual foi significativamente maior do que a taxa de interagcdo intersexual (teste

Mantel: r = 0,35; p = 0,99; Tabela 3.10).

Tabela 3.9. Freqiiéncia observada e esperada das interagdes agonisticas entre machos, entre
machos e fémeas, e entre fémeas de dois grupos de macacos-prego do PECB.

Diades Observado Esperado Residuo
M-M 12 2,14 9,86
Pimenta M-F 4 15,00 -11,00
F-F 14 12,86 1,14
M-M 20 4,13 15,87
Testa M-F 6 16,53 -10,53
F-F 5 10,33 -5,33

N = nimero de diades, M = macho adulto, F = fémea adulta.
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Tabela 3.10. Valores da média (= DP) e mediana da taxa de interacdo agonistica das diades entre
machos, entre machos e fémeas, e entre f€émeas de dois grupos de macacos-prego do PECB.

Grupos Diades N Média (= DP) Mediana
M-M 1 1,00* -
Pimenta M-F 8 0,05 (£0,12) 0,00
F-F 6 0,13 (=0,14) 0,10
M-M 6 0,26 (£ 0,18) 0,28
Testa M-F 24 0,02 (x 0,05) 0,00
F-F 15 0,05 (£ 0.14) 0,00

N = nimero de diades, M = macho adulto, F = fémea adulta.

Devido ao nimero reduzido de diades de fémeas que foram observadas interagindo de
forma agonistica, a andlise de dominincia foi realizada somente entre os machos (Tabela 3.11).
Entre os machos, observamos uma hierarquia de dominancia linear, sendo TE o macho alfa

(Figura 3.6).

Tabela 3.11. Interacdes agonisticas entre individuos adultos do grupo Testa.

Ator/Receptor TE RO SN JR AN BG BH RQ RT K
TE 4 5 2 1 0 1 0 0 0
RO 0 3 0 0 1 0 0 0
SN 0 0 3 0 0 0 0 0 0
JR 0 0 0 0 0 0 0 0 0
AN 0 0 0 0 0 0 0 0 1
BG 0 0 0 0 0 0 0 0 0
BH 0 0 1 0 0 0 0 0 0
RQ 0 0 0 0 0 0 0 0 1
RT 0 0 0 0 0 0 0 0 0

K 0 0 0 0 0 0 0 0 0

machos adultos em negrito.
cinco interagdes agonisticas nao foram incluidas na matriz, pois os interagentes da diade foram
identificados apenas pelo sexo.
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Figura 3.6. Arvore de dominancia entre os machos adultos do grupo Testa.

4.4- Correlacoes: hierarquia de dominancia, associacoes espaciais e medidas de rede social

No grupo Pimenta, houve uma correlagdo negativa estatisticamente significativa entre a
posicdo da fémea na hierarquia de dominancia e os valores do indice de associagdo espacial das
fémeas com o macho alfa (r; = -0,95; p = 0,05). Tanto a medida de for¢a quanto centralidade de
autovetor de cada fémea se correlacionou com a sua posi¢ao na hierarquia de dominancia (forgca x
“status” social: ry=-1; p = 0,00; centralidade de autovetor x “status” social: ry=-1; p = 0,00).

No grupo Testa, houve correlac@o entre o indice de associagcdo médio de cada macho com
fémeas e a posi¢do dele na hierarquia de dominancia (ry=-0,95; p = 0,05). As medidas de forca e
centralidade de autovetor de cada macho se correlacionaram com a posi¢ao deles na hierarquia de
dominancia (forca x “status” social: ry = -1; p = 0,00; centralidade de autovetor x “status” social:

rs=-1; p=0,00).
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5- DISCUSSAO

5.1- Relacoes sociais entre fémeas

Os resultados de associacOes espaciais e interagdes sociais indicaram que as fémeas
adultas dos dois grupos de macacos-prego estudados no PECB ndo formam fortes relagdes
afiliativas entre si, corroborando o padrdao observado nos estudos anteriores (Izar, 2004; Izar et
al., 2009; Izar et al., 2012). Além de serem contrdrios aos observados em outras populacdes de
Sapajus (Di Bitetti, 1997; Izar et al., 2012; Janson et al., 2012; Tiddi et al., 2012) e também de
Cebus (Fedigan, 1993; Fragaszy et al., 2004; Manson, Rose, Perry & Gros-Louis, 1999; Perry,
1996). Segundo Izar et al. (2012), a fraca relacdo social estabelecida entre as fémeas € uma
consequéncia do tipo de regime competitivo por alimentos a qual estdo submetidas no PECB.
Esta explicacdo se fundamenta nos modelos socioecolégicos (Wrangham, 1980; van Schaik,
1989; Sterck et al., 1997; Koenig, 2002; Isbell, 2004), e tem como principal premissa que a
disponibilidade e distribuicdo de recursos alimentares sdo os principais fatores que modulam as
relagdes sociais de fémeas. A populacdo de S. nigritus do PECB se encontra sob condi¢des
ecoldgicas que nao propiciam a formacdo de coalizdes entre fémeas (Izar, 2004; Izar et al. 2012),
o que implica na dispersdo de fémeas (ver Capitulo II).

Associacdes espaciais e interagdes afiliativas intragrupais entre as fémeas normalmente
sdo mais frequentes quando elas sdo filopatricas do que quando dispersam. Uma explicacio
proximal para esse padrdo € que a filopatria resulta na maior familiaridade entre as fémeas
filopatricas do que as fémeas dispersoras, € consequentemente, facilita a formacdo de lagos
afiliativos. Familiaridade e reconhecimento fenotipico sdo os dois mecanismos propostos para o
reconhecimento de parentes em primatas (Silk, 2009). O reconhecimento fenotipico ndo requer
aprendizagem e convivéncia com parentes, sendo que o reconhecimento se baseia em odores,
caracteristicas vocais e aparéncia fisica (revisto por Widdig, 2007). Embora alguns autores
considerem que esse mecanismo possa atuar no reconhecimento de parentes, enviesando as
interacdes sociais para parentes (por exemplo, Widdig et al., 2001), muitos estudos tém

produzido resultados contraditérios quanto a sua atuagdo (revisto por Silk, 2009). Diante disso,
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muitos autores consideram familiaridade como o principal mecanismo (exemplo, Rendall, 2004).
Smith et al. (2003) propuseram que individuos sdo familiares através de dois processos:
compartilhar a mesma mae e/ou o0 mesmo ambiente social. Assim, a familiaridade entre dois
individuos requer que eles tenham convivido juntos durante um periodo critico do
desenvolvimento deles, ou tenham convivido juntos durante um longo periodo de tempo.

Apesar da dispersdo paralela supostamente ter sido responsdvel pela co-residéncia da
diade OL-RU no grupo Pimenta, dispersdo paralela parece nio ser um fendmeno comum no
PECB, tanto pela auséncia de observacdes, como pela baixa frequéncia de diades aparentadas
dentro dos grupos sociais. Assim, a dispersdao de fémeas explicaria, pelo menos em parte, a baixa
frequéncia de interagdes afiliativas entre elas no PECB (Izar, 2004; Izar et al., 2012). O fato das
fémeas dispersarem de seus grupos natais resultaria em grupos formados por fémeas que nao
cresceram juntas, sendo pouco familiares. Além disso, possivelmente elas realizam dispersao
secundéria, o que dificultaria o estabelecimento e manutencdo de fortes relagdes afiliativas. O
estudo de Jack (2003) fornece um bom exemplo de como familiaridade pode influenciar nas
relagdes afiliativas. Apesar dos machos caiararas dispersarem de seus grupos natais, eles mantém
fortes lagos sociais através de dispersdo paralela. A autora observou que as diades de machos
adultos que possuiam as relagdes afiliativas mais fortes eram compostas por individuos que co-
residiram por um longo periodo juntos. No entanto, ndo foi apenas o tempo de co-residencia um
importante fator na formacao de relacdes afiliativas, pois uma das diades com um longo periodo
de co-residéncia foi altamente cooperativa, mas nao foi afiliativa. Curiosamente, os individuos
que compunham essa diade nao emigraram do mesmo grupo natal, o que se supde que eles ndao
conviveram juntos durante a juventude.

Assim, o padrdo de dispersdo pode explicar padrdes gerais de relagdes sociais entre
diferentes espécies e populacdes, ja que afeta o grau de parentesco e familiaridade entre os
membros de um grupo social (Strier, 2008). Ao realizar comparacdes das relagdes de catacdo
entre fémeas de espécies que possuem diferentes padrdes de dispersdao (filopatria de
fémeas/dispersao de machos, filopatria de machos/dispersao de fémeas, e dispersdo de ambos os
sexos), Matsuda, Tuuga, Bernard e Furuichi (2012) observaram padrdes similares na rede social
de catacdo nas espécies que apresentam dispersdo de fémeas. No geral, as redes de catagdo para
essas espécies sdo fracas, ao contrario das espécies com filopatria de fémeas, nas quais as redes

sdo fortes e estaveis.
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Embora o parentesco seja evocado para explicar padrdes gerais de relagao social, pouco se
sabe sobre sua influéncia no comportamento individual, principalmente em espécies de primatas
neotropicais. Neste trabalho, ndo encontramos nenhuma relacdo entre associagdo espacial e
coeficiente de parentesco. Além disso, as diades que foram estatisticamente consideradas como
aparentadas, AN-BG no grupo Testa, OL-RU no grupo Pimenta, ndo apresentaram relacdes
afiliativas fortes. Esses resultados se opdem ao da populacdo de S. nigritus do Parque Nacional
do Iguacu/Argentina, ji que as fémeas aparentadas tendem a se ajudar durante interagdes
agonisticas e preferencialmente catam umas as outras (Janson et al., 2012; Tiddi et al., 2012). No
entanto, em um populacdo semi-livre, Ferreira, Izar e Lee (2006) ndo observaram nenhuma
influéncia do parentesco materno sobre a formacdo de coalizdes.

Como mencionado anteriormente, o regime competitivo por alimentos ao qual estdo
submetidas as fémeas no PECB ndo propicia a formagdo de coalizdes entre elas. Diante dessa
situagdo, parentesco e “status” social podem ndo ter uma influéncia tdo grande sobre as relagdes
sociais, e o estabelecimento das relacdes torna-se independente desses fatores. Além disso, nosso
desconhecimento da real relacdo de parentesco entre os individuos das diades (mae-filha, irmas,
avé-neta, etc.), classificando-os somente como aparentados, e a falta de uma perspectiva histérica
da vida desses individuos sdao dois fatores importantes a ser considerados na interpretacdo dos
nossos resultados. Por exemplo, o fato das fémeas serem aparentadas ndo implica que elas sejam
familiares, pois individuos com idades muito distantes podem ndo ter convivido durante um
longo periodo de tempo juntos. Assim, a auséncia dessas informacdes torna a interpretagdo dos
resultados limitada e menos conclusiva.

Embora tenhamos identificado uma hierarquia de dominéncia linear entre as fémeas no
grupo Pimenta, esse resultado deve ser interpretado com cautela, pois ele foi gerado através de
poucas interagdes agonisticas, o que pode representar um simples ordenamento ao acaso. No
entanto, num estudo realizado com outro grupo social da mesma populagado, Izar (2004) também
detectou uma hierarquia de dominéncia, nesse caso, parcial. Segundo Izar et al. (2012), a
formacgdo dessa hierarquia de dominancia parcial foi resultado de um periodo excepcional de alta
disponibilidade de frutos. No PECB ha uma grande variacdo interanual na produgdo de frutos,
principal recurso alimentar para os macacos-prego. Assim, resultados de estudos em diferentes

periodos podem representar um reflexo dessa variacdo na disponibilidade de recursos. Isto
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explica o fato da maior frequéncia de interagdes agonisticas observadas por Izar (2004) em

comparacdo com Nakai (2007) e Izar et al. (2012).

5.2- Relacoes sociais entre machos

Uma caracteristica comum no sistema social de Sapajus é a presenca de um macho alfa
que apresenta uma clara domindncia sobre os outros machos do grupo. J4 as relagdes de
dominancia entre os subordinados sdo mais varidveis, ndo sendo tdo fortemente estabelecidas
(Fragaszy et al., 2004). Embora dominancia seja considerada um elemento importante nas
relagdes sociais entre machos, interagdes agonisticas sdo observadas a uma baixa frequéncia em
muitas populacdes. Além disso, a elevacdao dos niveis de testosterona durante o periodo do ano
que as fémeas estdo proceptivas ndo resulta em maior agressao entre os machos (Lynch, Ziegler
& Strier, 2002), sendo a competicao direta por fémeas proceptivas um evento raro (Izar et al.,
2009; Janson, 1984; Lynch Alfaro, 2005).

Como regra geral, machos adultos evitam proximidade, e quando comparado com as
interacOes afiliativas entre fémeas e entre machos e fémeas interagem pouco entre si. Apesar
disso, estudos em diferentes localidades sugerem que machos podem estabelecer fortes relagcoes
sociais. Por exemplo, na populacdo de S. macrocephalus em La Macarena/Colombia, Izawa
(1980, 1994) relata uma baixa frequéncia de interacdes agonisticas e frequentes interacdes
afiliativas entre o macho alfa e os machos subordinados. Machos de S. apella em Raleighvallen
no Suriname também interagem afiliativamente, catacdes sdo observadas principalmente entre o
alfa e os subordinados, e subordinados cooperam com o alfa em encontros entre grupos e também
com predadores (Kauffman, 2004). Afiliacdo entre machos e baixa frequéncia de interacdes
agonisticas também sdo relatadas na populacdo de S. nigritus da RPPN-Feliciano Miguel
Abdala/Brasil (Lynch et al., 2002; Lynch Alfaro, 2008).

Contrério a esses estudos, catacdes ndo ocorrem entre machos de S. nigritus no Parque
Nacional de Iguacu/Argentina (D1 Bitetti, 1997). E na populacdo de S. macrocephalus em
Manu/Peru, a relagdo social entre o macho alfa e os subordinados € frequentemente agressiva

(Janson, 1986). Nossos resultados indicam que machos adultos no PECB estabelecem fracas
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relacdes sociais, que podem ser classificadas como tolerantes, sendo caracterizadas pela auséncia
de catacdo e pela baixa frequéncia de interacdes agonisticas (grupo Pimenta, 0,02
interagdes/horas de observagdo do grupo, e grupo Testa, 0,04 interacdes/horas de observagdo do
grupo). Apesar dessa baixa frequéncia foi possivel detectar uma hierarquia linear de dominancia
no grupo Testa. Entre os dois machos adultos do grupo Pimenta todas as interagdes agonisticas
foram direcionadas do macho alfa para o macho subordinado. Além disso, interacdes agonisticas
entre machos foram significativamente mais frequentes do que entre machos e fémeas, e também
acima do esperado de acordo com a distribuicdo do nimero de diades.

De um modo geral, as relagdes sociais entre machos, ao contrdrio das relagdes entre
fémeas, foram similares ao observado em outras populacdes de Sapajus. Segundo Izar et al.
(2012), 1sso pode ser explicado pela caracteristica conservativa do sistema de acasalamento em
Sapajus e pela similaridade das razdes sexuais entre as diferentes populacdes (S. libidinosus,
Fazenda Boa Vista: 0,58 machos/fémeas; S. nigritus, PECB: 0,65; S. nigritus, Parque Nacional
do Iguagu: 0,56; S. nigritus, RPPN-Feliciano Miguel Abdala: 0,68), ja que variacdes nas relagdes
sociais entre machos estdo mais relacionadas a fatores demograficos, como a razao sexual, e com
o sistema de acasalamento do que com fatores ecoldgicos (Izar et al., 2012; Kappeler & van
Schaik, 2002).

O parentesco nao exerceu influéncia sobre a relacdo social da unica diade de machos
considerada como aparentada. Os machos TE e SN nao apresentaram uma forte associacdo
espacial, e interacOes agonisticas entre eles foram tdo frequentes quanto entre as outras diades.
Assim como para as diades de fémeas aparentadas, a falta de informagdes sobre a histéria de vida
dos machos, e o fato de ndo conhecermos qual € a relacdo de parentesco existente entre eles torna
a interpretacdo dos resultados limitada. Uma possivel explicagc@o para o resultado obtido seria que
no grupo Testa as associacOes espaciais € interacdes sociais entre machos seriam mediadas
principalmente pelo “status” social e nao pelo parentesco. Esta hipotese se baseia nas evidéncias
de que machos com “status” social mais alto foram os mais centrais dentro do grupo, além de
serem Os mais atrativos para as fémeas. Além disso, no grupo Testa a diade formada pelos
machos TE (alfa) e RO (beta) foi a que apresentou o maior valor no indice de associacdo espacial
entre os machos (0,04), e a menor taxa de interagdo agonistica (0,18). Possivelmente, machos

com status social mais alto sdo mais tolerantes entre si do que com os machos subordinados.
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5.3- Relacoes sociais entre machos e fémeas

As relagdes sociais mais fortes observadas dentro de cada grupo social estudado foram
entre machos e fémeas, em contraste com a fraca relacdo social estabelecida entre os individuos
pertencentes a0 mesmo sexo. Além de machos e fémeas associarem-se espacialmente e catarem-
se mais do que as diades compostas somente por fémeas ou por machos, eles também interagiram
de maneira agonistica numa menor frequéncia. Apesar dos machos terem sido um importante
parceiro social para as fémeas, elas exibiram preferéncias sociais por determinados machos.
Nossos resultados sugerem que essa preferéncia foi determinada principalmente pelo “status”
social dos machos, pois os machos mais dominantes sdo os que mais se associam com as fémeas.
Além disso, os machos alfas dos dois grupos sociais ocuparam uma posi¢ao central na rede social
de associagdes espaciais. Ja a catagdo aparentemente ndo foi influenciada pelo “status” social dos
machos, embora no grupo Testa os dois machos de “status” social mais baixo nao foram catados
e ndo cataram nenhuma fémea.

No geral, estes resultados corroboram outros estudos realizados no PECB, e em diferentes
populagdes e espécies de Sapajus e Cebus (Di Bitetti, 1997; Fragaszy et al., 2004; Izar, 2004; Izar
et al. 2009; Janson, 1984; Lynch-Alfaro, 2007; O’Brien, 1991; Perry, 1997; Tiddi et al., 2011). A
frequente associacao espacial e catacao entre o macho alfa e fémeas € uma caracteristica tipica da
estrutura social de macacos-prego, e € explicada em termos dos beneficios que as fémeas podem
adquirir como aumento de protecdo contra predadores, contra machos infanticidas, € maior
acesso as fontes de alimentos (Fragaszy et al. 2004; Izar et al., 2009; Janson, 1990; Tiddi et al.,
2011). Uma vez que machos sdo dominantes sobre as fémeas, e podem ser importantes aliados
fornecendo suporte em interacdes agonisticas (Izar, 1994), as hipdteses mencionadas
anteriormente também podem ser aplicadas ndo apenas para o macho alfa, mas generalizadas
para todas as associagdes entre machos e fémeas.

Apesar da baixa frequéncia de interagdes agonisticas, o que limitou nossas andlises de
hierarquia de dominincia para somente as fémeas do grupo Pimenta, obtivemos resultados que
corroboram os observados em outra populacdo de S. nigritus (Tiddi et al., 2012), e também em
caiararas (C. olivaceus) (O’Brien, 1991). A posicdo na hierarquia de dominancia das fémeas do
grupo Pimenta correlacionou-se com os valores dos indices de associa¢do com o macho alfa, ou

seja, fémeas que ocupam uma posi¢do mais alta se associam mais com o macho alfa. Entre as
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fémeas do grupo Pimenta, OL foi a que ocupou a primeira posi¢cdo na hierarquia de dominancia, e
também foi a fémea com maior valor no indice de associacao e taxa de catacdo com o macho alfa,
BN. Além disso, entre todos os individuos do grupo, ela foi o segundo com o maior valor de
forca e centralidade. No grupo Testa, RT foi a fémea que estabeleceu a associagc@o espacial mais
forte com o macho dominante, TE, e o segundo individuo entre todos do grupo com o maior valor
de forca e centralidade. J4 as interacOes de catacdo foram mais frequentes entre TE e a fémea BH.

Os altos valores de forca e centralidade de OL e RT podem ser simplesmente uma
consequéncia da maior associacdo com os machos alfas BN e TE. Ja para explicar a relacao entre
associacao espacial com o macho alfa e hierarquia de dominancia entre as fémeas, duas hipéteses
sdo possiveis (Tiddi et al., 2011): 1) fémeas competem entre si pelo acesso ao macho alfa, sendo
as fémeas dominantes mais bem sucedidas, ou seja, associando-se mais com ele; e 2) o macho
alfa prefere se associar com as fémeas mais dominantes. O fato de RT nao ter sido dominante em
termos de hierarquia sugere que, além do “status” social, outros fatores podem estar envolvidos
nas relagdes entre as fémeas com o macho alfa. Durante o periodo de estudo, RT foi observada
copulando somente com o macho alfa TE, e foi a unica fémea que teve um filhote. Assim, a
maior associacdo entre TE e RT pode ter sido uma consequéncia do estado reprodutivo de RT e
também pela presenca de um infante dependente. Além disso, como mencionado anteriormente,
familiaridade € um fator fundamental na formacdo de relagdes sociais, assim o tempo de co-
residéncia poderia direcionar a preferéncia do macho alfa em se associar com as fémeas mais
familiares. Infelizmente, a auséncia de dados demogréficos de longo prazo nos impede de testar
esta hipétese. J4 a maior frequéncia de catacdo entre TE e BH pode ser um efeito das poucas

observacdes de catacao.
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6- CONCLUSAO

A disponibilidade, qualidade e distribui¢do dos recursos alimentares sdo fatores que
contribuem para o aumento ou diminui¢do da competicdo alimentar, tanto intra quanto entre
grupos sociais, e consequentemente influenciam a frequéncia de interacdes sociais. No geral, a
baixa frequéncia de registros de interacdes agonisticas e afiliativas observada neste trabalho e
também por trabalhos anteriores (Izar, 2004; Izar et al., 2009; Nakai, 2007), em comparacdo com
o registrado para outras populacdes de Sapajus (S. nigritus: Di Bitetti, 1997; Di Bitetti & Janson,
2001; Lynch Alfaro, 2005; S. libidinosus: Verderane, 2010; Izar et al., 2012), se deve
principalmente a baixa disponibilidade de recursos alimentares (frutos e insetos) no PECB,
evidenciada pelo grande intervalo reprodutivo das fémeas (Izar et al., 2009) e alto grau de
folivoria (Izar et al., 2012; Santos, 2009). Se a disponibilidade de recursos alimentares é baixa,
mais tempo € investido na busca por alimento, o que acarreta numa diminui¢dio do tempo
despendido em interagcdes sociais (Dunbar, 1992). Apesar da baixa frequéncia de interacdes
sociais, foi possivel observar, neste estudo, alguns padrdes nas relagdes sociais, que tanto
corroboram quanto contradizem estudos com outras populagdes.

Das trés previsdes para a hipétese apresentada, apenas a previsdo 3 - ao contrrio do
observado em populagdes em que as fémeas sdo filopatricas, as fémeas adultas no PECB
apresentaram uma baixa freqiiéncia de catacdo, pouca associacdo espacial e ndo formaram
coalizdes - pode ser corroborada. O baixo grau de parentesco/familiaridade parece ser um fator
importante como uma explicagdo geral para as fracas relacdes sociais de fémeas no PECB. No
entanto, em termos individuais, aparentemente, exerce pouca influéncia sobre as relacdes sociais
entre fémeas e entre machos. E importante ressaltar que o alto nimero de diades que
apresentaram coeficiente de parentesco igual a zero ou préximo a zero, e as poucas diades de
fémeas e de machos que puderam ser identificadas como aparentadas limitaram nossas andlises e
conclusoes.

Os resultados apresentados nesta tese ampliam o conhecimento sobre relacdes sociais em
primatas neotropicais, € os possiveis fatores que as afetam. Assim como o padrao de dispersdao

(ver Capitulo II), a estrutura social também € um elemento do sistema social de primatas
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neotropicais altamente flexivel, variando entre populacdes da mesma espécie ou mesmo entre

grupos de uma mesma populacao.
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Quanto a dispersdo de individuos da populacdo de macacos-prego (S. nigritus) do PECB:

As andlises realizadas para trés grupos sociais indicam que ambos os sexos dispersam
nesta populacdo, pois: 1) o grau de parentesco intragupo entre machos ndo diferiu do grau
de parentesco entre fémeas, sendo os grupos sociais compostos na sua maior parte por
individuos ndo aparentados, 2) nao houve diferenciacido genética ao analisar a distribuicdo
das fréquencias alélicas de machos e de f€émeas, e 3) ndo houve diferenca entre machos e
de fémeas quanto a probabilidade de terem nascido dentro dos grupos sociais nos quais
foram amostrados.

Apesar do baixo grau de parentesco intragrupo, nos trés grupos sociais foram
identificadas algumas diades aparentadas. Além disso, as diades intragrupo aparentadas
apresentaram um alto valor no coeficiente de parentesco (0,40-0,86). Assim, € possivel
que o alto grau de parentesco entre essas diades possa ser resultado principalmente de
dois fatores: da auséncia de dispersio por parte de alguns individuos ou dispersdo
paralela.

Comparagdes intragrupo vs entre grupos dos valores do coeficiente de parentesco para as
diades de machos e para as diades de fémeas ndo foram significativas. Além disso, ao
analisamos as relacdes de parentesco para as diades entre grupos de fémeas e de machos
observamos uma pequena diferenca para uma maior propor¢cdo de diades aparentadas
entre as fémeas. No entanto, se considerarmos em nossas andlises as relacdes de
parentesco indicadas como meio-irmdos/irmds que foram excluidas, pelo fato de ndo
diferirem estatisticamente da probabilidade de serem ndo aparentados, haverd um
substancial aumento de diades de fémeas aparentadas entre grupos. Embora seja
especulativo fazer afirmagdes conclusivas, esses resultados podem indicar que fémeas
dispersam para grupos vizinhos, enquanto machos dispersam a maiores distancias.

Os registros de dispersdo relatados nesta tese € a maioria dos registros descritos em
trabalhos anteriores foram observados na estacdo seca (entre abril e setembro), o que
corresponde ao periodo do ano com menor disponibilidade de alimentos no PECB.
Mesmo com os poucos dados observacionais de dispersdo, possivelmente, fémeas no
PECB dispersam para reduzir a competicao alimentar intragrupo, transferindo-se de um

grupo para outro quando hd uma diminui¢do importante na aquisicao energética.
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e Nossos resultados evidenciam o alto grau de flexibilidade no padrao de dispersao do
género Sapajus, assim como inferido para o género Cebus. Para que se possa caracterizar
o padrdo de dipersdo desses géneros e compreender melhor como o padrio de dispersdao
varia entre populagdes sob diferentes condicdes ecoldgicas e demogrificas, um maior
nimero de populagdes de uma mesma espécie e de espécies diferentes necessita ser
estudado. Além disso, poucas populacdes de algumas espécies de Sapajus e Cebus foram
estudadas por um longo periodo de tempo, para que se possa detectar assimetria sexual na
dispersdo apenas com base em dados de observacdo de campo. Assim, a alegada
assimetria sexual na dispersdo talvez ndo seja passivel de generalizagdo entre as
populacdes de Sapajus e Cebus, e talvez dispersao de ambos os sexos nesses dois géneros

possa ser mais comum do que previamente se imaginava.

Quanto ao efeito de relacdes de parentesco sobre a estrutura social dos grupos de

macacos-prego (S. nigritus) do PECB:

e Os resultados de associacdes espaciais € interagdes sociais indicaram que as fé€meas
adultas dos dois grupos de macacos-prego estudados no PECB ndo formam fortes
relagdes afiliativas entre si, corroborando o padrdo observado nos estudos anteriores. A
dispersdo de fémeas explicaria, pelo menos em parte, a baixa frequéncia de interagcdes
afiliativas entre elas no PECB. O fato das fémeas dispersarem de seus grupos natais
resultaria em grupos formados por fémeas que ndo cresceram juntas, sendo pouco
familiares. Além disso, possivelmente elas realizam dispersdao secunddria, o que
dificultaria o estabelecimento e manuten¢do de fortes relacdes afiliativas.

e Neste trabalho, ndo encontramos nenhuma relacao entre associagcdo espacial e coeficiente
de parentesco. Além disso, as diades que foram estatisticamente consideradas como
aparentadas, AN-BG no grupo Testa, OL-RU no grupo Pimenta, ndo apresentaram
relacdes afiliativas fortes. Como mencionado ao longo da tese, o regime competitivo por
alimentos ao qual estdo submetidas as fémeas no PECB ndo propicia a formagdo de
coalizdes entre elas. Diante dessa situagdo, parentesco e “status” social podem ndo ter
uma influéncia tdo grande sobre as relagcdes sociais, e o estabelecimento das relagdes

torna-se independente desses fatores. Além disso, nosso desconhecimento da real relacio
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de parentesco entre os individuos das diades (mae-filha, irmds, avé-neta, etc.),
classificando-os somente como aparentados, e a falta de uma perspectiva historica da vida
desses individuos sao dois fatores importantes a ser considerados na interpretacao dos
nossos resultados.

Embora tenhamos identificado uma hierarquia de dominancia linear entre as fémeas no
grupo Pimenta, esse resultado deve ser interpretado com cautela, pois ele foi gerado
através de poucas interagdes agonisticas, o que pode representar um simples ordenamento
a0 acaso.

Nossos resultados indicam que machos adultos no PECB estabelecem fracas relacdes
sociais, que podem ser classificadas como tolerantes, sendo caracterizadas pela auséncia
de catacdo e pela baixa frequéncia de interacOes agonisticas. Apesar dessa baixa
frequéncia foi possivel detectar uma hierarquia linear de dominancia no grupo Testa.
Entre os dois machos adultos do grupo Pimenta todas as interacOes agonisticas foram
direcionadas do macho alfa para o macho subordinado. Além disso, interacdes agonisticas
entre machos foram significativamente mais frequentes do que entre machos e fémeas, e
também acima do esperado de acordo com a distribui¢do do nimero de diades. De um
modo geral, as relacdes sociais entre machos, ao contrdrio das relacdes entre fémeas,
foram similares ao observado em outras populacdes de Sapajus, o que pode ser explicado
pela caracteristica conservativa do sistema de acasalamento em Sapajus e pela
similaridade das razdes sexuais entre as diferentes populacgdes.

O parentesco nao exerceu influéncia sobre a relagdo social da unica diade de machos
considerada como aparentada. Os machos TE e SN ndo apresentaram uma forte
associacao espacial, e interacdes agonisticas entre eles foram tdo frequentes quanto entre
as outras diades. Assim como para as diades de fémeas aparentadas, a falta de
informagdes sobre a histéria de vida dos machos, e o fato de ndo conhecermos qual € a
relacdo de parentesco existente entre eles torna a interpretacdo dos resultados limitada.
Uma possivel explicacdo para o resultado obtido seria que no grupo Testa as associagdes
espaciais e interagdes sociais entre machos seriam mediadas principalmente pelo “status”
social e ndo pelo parentesco.

As relagdes sociais mais fortes observadas dentro de cada grupo social estudado foram

entre machos e fémeas, em contraste com a fraca relacdo social estabelecida entre os
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individuos pertencentes a0 mesmo sexo. Além de machos e fémeas associarem-se
espacialmente e catarem-se mais do que as diades compostas somente por fémeas ou por
machos, eles também interagiram de maneira agonistica numa menor frequéncia.

Apesar dos machos terem sido um importante parceiro social para as fémeas, elas
exibiram preferéncias sociais por determinados machos. Nossos resultados sugerem que
essa preferéncia foi determinada principalmente pelo “status” social dos machos, pois os
machos mais dominantes sd3o os que mais se associam com as fémeas. Além disso, os
machos alfas dos dois grupos sociais ocuparam uma posi¢do central na rede social de
associacoes espaciais. Ja a catacao aparentemente nao foi influenciada pelo “status” social
dos machos, embora no grupo Testa os dois machos de “status” social mais baixo nao
foram catados e ndo cataram nenhuma fémea. No geral, estes resultados corroboram
outros estudos realizados no PECB e em diferentes populagdes e espécies de Sapajus e
Cebus.

A posi¢do na hierarquia de dominéncia das fémeas do grupo Pimenta correlacionou-se
com os valores dos indices de associacdo com o macho alfa, ou seja, fémeas que ocupam
uma posi¢ao mais alta se associam mais com o macho alfa.

Os resultados apresentados nesta tese ampliam o conhecimento sobre relacdes sociais em
primatas neotropicais, € os possiveis fatores que as afetam. Assim como o padrdo de
dispersdo, a estrutura social também € um elemento altamente flexivel do sistema social
de primatas neotropicais, variando entre populacdes da mesma espécie ou mesmo entre

grupos de uma mesma populacao.
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