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“Early man walked away as modern man took control.

Their minds weren't all the same, to conquer was his big goal,
So he built his great empire and slaughtered his own kind,

Then he died a confused man, killed himself with his own mind.”

Gregory W. Graffin
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Sistema Social de Grupos Mistos de Espécies de Bugios (Alouatta caraya e Alouatta
clamitans) e Potenciais Hibridos no Alto Rio Parana, Sul do Brasil

Resumo

Zonas hibridas sdo ambientes complexos e com alta variabilidade, que sdo balanceados por
misturas e selecdo. O pouco conhecimento sobre a hibridacdo entre Alouatta caraya e A.
clamitans dificulta o entendimento do fendmeno na evolucdo das espécies do género Alouatta
e 0 quanto a fragmentacdo pode influenciar. N&do se sabe como a coexisténcia entre duas
espécies morfologicamente diferentes, mas ecologicamente similares, afetaria seus parametros
populacionais e seus sistemas sociais. Estudos ajudariam a entender os custos e as vantagens
das interacBes nas raras areas de simpatria. Aqui se estudou o sistema social (organizacdo
social, sistema de acasalamento e estrutura social) de grupos mistos e hibridos potenciais em
um fragmento no Alto Rio Parand, sul do Brasil, entre outubro de 2006 e junho de 2008 (1618
h em campo). Alouatta clamitans foi a espécie mais abundante, o que pode relacionar-se ao
tipo de habitat (Mata Atlantica). A proporcdo de hibridos potenciais foi substancial
(semelhante a de A. caraya), sendo a maior reportada para as zonas hibridas conhecidas das
duas espécies, sugerindo influéncia da fragmentacdo na incidéncia de hibridos e de grupos
mistos. Os grupos ndo foram maiores do que os monoespecificos, sugerindo algum grau de
competicdo em simpatria. Desvios ocorreram: grupos mistos apresentaram menor proporcéo
de imaturos por FA do que os monoespecificos, sugerindo menor aptiddao deste tipo de
associacdo; a classe mais abundante foi MA de A. clamitans; houve um baixo numero de FA
por grupo; e uma tendéncia para um maior numero de FA entre os hibridos potenciais,
sugerindo Regra de Haldane. Os hibridos foram polimérficos em coloracéo, assemelhando-se
mais a A. clamitans e, também de acordo com a regra acima, alguns pareceram
ginandromorficos. Grupos mistos foram instdveis, pouco coesos e dinamicos espacio-
temporalmente. Em um deles houve emigracdes e individuos satélites de ambas as espécies. O
grupo se deteriorou sem haver nascimentos. Este grupo possuiu area de vida transgredida por
outros grupos e foi mais suplantado durante os confrontos. Outro grupo apresentou
constituicdo estavel e nascimentos, com dindmica de fissdo-fusdo dos subgrupos de A. caraya
e A. clamitans. Os subgrupos utilizaram a mesma area e a defenderam concomitantemente,
suplantaram mais grupos em confrontos e ndo apresentaram area transgredida, sugerindo
vantagens de associagdo entre heteroespecificos. Quando associados, 0 grupo apresentou
maior taxa de interacdo social (principalmente devido aos imaturos), mas ndo de descanso,
deslocamento e alimentacdo, sugerindo baixo custo de associa¢do. Individuos de uma espécie
gue mais se associaram a outra foram machos subordinados ou migrantes que foram tolerados
pelos machos ou solicitados pelas fémeas da outra espécie, obtendo vantagens sexuais. O
grupo mais instavel foi promiscuo, realizando mais copulas extragrupo; e o mais estavel foi
poliginiandrico, com a maioria das copulas interespecificas. Comportamentos afiliativos e
reprodutivos envolveram mais hibridos potenciais, com aparente preferéncia destes a espécie
confenotipica A. clamitans. Estes comportamentos foram mais raros entre heteroespecificos.
Copulas interespecificas seguiram um padrdo que esta de acordo com o0 modelo baseado em
escolhas de parceiros sexuais pelas fémeas: foram sempre entre fémeas da espécie mais rara
com machos da espécie mais abundante. Comportamentos agonisticos intragrupais foram
freqlentes, principalmente em contexto sexual, e ocorreram mais entre machos de A.
clamitans, seguidos dos hibridos potenciais, e menos entre heteroespecificos. O grupo instavel
apresentou como individuo dominante uma fémea hibrida e o grupo estavel apresentou
codominancia entre um macho de cada espécie, sendo a fémea hibrida dominante sobre a
fémea de A. caraya. Encontros intergrupais sempre envolveram agonismo e o principal
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contexto foi o sexual. A maioria dos encontros entre conspecificos escalonou para rugidos,
sendo um ndmero intermedidrio com hibridos potenciais, e menor entre heteroespecificos.
Um grupo de supostos hibridos venceu todos os confrontos. Este resultado, aliado as altas
posicOes hierarquicas das fémeas supostamente hibridas sugerem vigor hibrido. Hibridos de
Alouatta podem ser mais comuns em fragmentos pequenos, cujas populagdes sofrem
aglomeramento, relaxando as barreiras comportamentais. Nestas &reas, 0s custos para
migrantes entrarem em grupos de conspecificos podem ser maiores do que entrarem em
grupos de heteroespecificos, e grupos pequenos ou vestigiais de uma espécie podem se juntar
a grupos da outra espécie formando grupos mistos. Embora a simpatria e a hibridagdo possam
ser fenbmenos naturais, a coexisténcia entre as duas espécies em um fragmento pequeno
pareceu alterar a estrutura sexo-etéria, influenciando uma maior disputa sexual. A
coexisténcia das duas espécies e hibridos também pareceu produziu alta variabilidade de
comportamentos, sistemas e associaces, mas poucas foram as novidades observadas e, de
fato, os grupos mistos funcionaram com padrGes de atividade, dietas e sistemas sociais tipicos
de Alouatta. Por fim, os hibridos potenciais foram socialmente aceitos e viaveis, e
desempenharam funcdes dentro da sociedade na qual estdo integrados. Portanto, atencdo
conservacionista deve ser dada ja que a degradacdo ambiental pode aumentar a hibridacéo
entre os dois taxons, e 0s hibridos funcionais, com baixa discriminacéo, podem ajudar a diluir
as populages, substituindo as espécies parentais em suas sociedades locais. A fertilidade e a
viabilidade social dos morfotipos hibridos podem contribuir para que as zonas hibridas
avancem com a continua degradacéo dos ambientes florestais.



Social System of Mixed Groups of Howler Species (Alouatta caraya and Alouatta
clamitans) and Putative Hybrids on the Upper Parana River, Southern Brazil

Abstract

Hybrid zones are complex and highly variable environments, which are balanced by crosses
and selection. The sparse knowledge of hybridization between the two howler species,
Alouatta caraya and A. clamitans, impedes understanding of this phenomenon in the
evolution of species of the genus Alouatta, and the degree to which it may be influenced by
habitat fragmentation. It is not known how coexistence between these two morphologically
different but ecologically similar species might affect their population parameters and social
systems. Studies will aid in understanding the costs and advantages of the interactions in the
few areas of sympatry. The social system (social organization, mating system, and social
structure) of mixed groups consisting of both species and putative hybrids was studied in a
forest fragment on the Upper Parand River in southern Brazil, from October 2006 through
June 2008 (1618 h in the field). Alouatta clamitans was the more abundant species, which
may be a result of the kind of habitat (Atlantic Forest). The proportion of putative hybrids was
substantial (similar to the proportion of A. caraya), and is the highest yet reported for the
known hybrid zones of these two species, suggesting that the fragmentation affected the
incidence of hybrids and mixed groups. The mixed groups were not larger than the
monospecific groups, suggesting some degree of competition in sympatry. There were some
differences: mixed groups showed a smaller proportion of immatures to AF (adult females)
than did the monospecifics, suggesting a lower fitness of this type of association; the most
abundant class was AM (adult males) of A. clamitans; and there was a small number of AF
per group, with a bias toward AF among the putative hybrids, suggesting Haldane’s Rule. The
putative hybrids were polymorphic in coloration, and more closely resembled A. clamitans.
Some of them appeared to be gynandromorphic, also in accord with Haldane’s Rule. The
mixed groups were unstable and spatio-temporally dynamic. Both of them had low cohesion.
In one of them, there were emigrations and satellite individuals of both species, and the group
deteriorated, with no births. Other groups transgressed into the home range of this group, and
the group was more often supplanted during confrontations. Another group showed a stable
composition and births, with a system of fission-fusion of the subgroups of A. caraya and A.
clamitans. The subgroups used the same home range and defended it concurrently,
supplanting more groups in confrontations, and no other group transgressed into their area,
suggesting that the association between heterospecifics conferred some advantages. When the
subgroups were together, the group showed a higher rate of social interaction (mainly because
of interactions between immatures and AM), but not of resting, traveling, and feeding,
suggesting that the cost ofassociation was low. The individuals of one species that most often
associated with the other species were subordinate or migrant males, which were tolerated by
males or solicited by females of the other species, obtaining sexual advantages. The most
unstable group was promiscuous, performing more extra-group copulations; the most stable
was polygynandrous, with the majority of copulations interspecific. Affiliative and
reproductive behaviors involved more hybrids, which apparently preferred the conphenotypic
species A. clamitans. These behaviors were rarer between heterospecifics. The pattern of
interspecies copulations agreed with the model based on a female-choice mating system: these
were always between females of the less-abundant species and males of the more-abundant
species. Intra-group agonistic behaviors were frequent, principally in a sexual context, and
occurred most often between males of A. clamitans, next most often between putative hybrids,



and least often between heterospecifics. In the unstable group, the dominant individual was a
hybrid female; in the stable group, a male of each species was co-dominant, with the hybrid
female dominant over the female of A. caraya. Inter-group encounters always involved
agonism, mainly in a sexual context. Most of the encounters between conspecifics escalated
to roaring; an intermediate number of encounters between hybrids reached this stage, and
even fewer between heterospecifics. One group of putative hybrids prevailed in all the
confrontations. These observations, together with the high hierarchical positions of the
putative hybrid females, suggest hybrid vigor. Hybrids of Alouatta may be more common in
small fragments where the populations become crowded and behavioral barriers are relaxed.
In these areas, the costs for migrants to join groups of conspecifics may be higher than to join
groups of heterospecifics, and small or vestigial groups of one species may joina group of the
other species, forming a mixed group. Although sympatry and hybridization may be natural
phenomena for howlers, the coexistence between the two species in a small fragment
appeared to alter the age-sex structure, intensifying sexual competition. The coexistence of
the two species and their hybrids also appeared to produce a high variability of behaviors,
systems, and associations, but few novelties were observed, and in fact the mixed groups
functioned with the time budget, diet, and social systems typical of Alouatta. In the end, the
presumed hybrids were socially accepted and viable, and functioned within the society into
which they were integrated. Therefore, attention should be given to conservation, since
environmental degradation may increase the rate of hybridization between the two taxa, and
the functional hybrids, which show little discrimination between the species, may help to
dilute the populations, replacing the parental species in their local societies. The fertility and
social viability of the hybrid morphotypes may contribute to the advancement of the hybrid
zones as their forest environments continue to be degraded.
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“N&o duvido que nossa agressividade e promiscuidade possam ser explicadas devido ao nosso elo de parentesco
com 0s outros macacos. Mas isso néo justifica agirmos assim! Como humanos podemos refletir e agir de outra
maneira. Podemos ser bons!”

Stephen J. Gould (1998)

1. Introducéo geral

Muitos artropodes, peixes, passaros e mamiferos sao notaveis por viverem em grupos
sociais formados por conspecificos, onde os beneficios de se viver em grupos superaram 0s
custos (Wilson 1975; Silk 2007). Basicamente todas as espécies de primatas vivem em grupos
bissexuais de vérias idades e apresentam uma ampla variacdo nos sistemas sociais (Kappeler
& van Schaik 2002). Em primatas, os sistemas variam desde semi-solitdrios como nos
orangotangos e em alguns Strepsirhini, passando por pequenos grupos com um casal adulto e
suas crias em alguns calitriquideos, gibdes e Iémures, e até mesmo grupos de centenas de
individuos formados por vérias subunidades como em alguns uacaris, ou por milhares de
individuos que podem formar um sistema organizado em varios niveis como nos babuinos-
gelada (“multi-level society”) (Kappeler & van Schaik 2002; Bowler & Bodmer 2009).
Entretanto, os primatas sdo socialmente muito flexiveis, podendo existir grandes variacdes
dentro de uma mesma espécie e mesmo dentro de suas popula¢bes (van Schaik 1989;

Kappeler & van Schaik 2002; Porter & Garber 2007; Sussman & Garber 2007).

A vida em grupo pode ter sido favorecida pela selecdo natural (Wilson 1975; Silk
2008). Para os primatas, os beneficios reprodutivos (diretos ou indiretos) de se viver em um
sistema de grupos cooperativos sdo varios: o compartilhamento de informacoes, atividades
diarias coordenadas, explorar e encontrar um mesmo recurso, defender uma area comum,
formar aliangas, proximidade com parentes, defender-se contra predadores e contra

infanticidio, ganhar companhia, suporte psicologico e emocional (Clutton-Brock 2002;
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Sussman & Garber 2007). Pelo menos para os primatas, a cooperacdo e a companhia Sao
reforcadas por horménios que promovem bem-estar para os individuos ao permanecerem
préximos de seus conspecificos, possibilitando assim, agirem conjuntamente (Sussman &

Garber 2007).

J& os principais custos seriam o aumento da disputa por alimento e por parceiros
reprodutores, e a maior conspicuidade para os predadores. Em geral, é aceita a ideia de que a
pressdo de predacdo agiria principalmente limitando um tamanho minimo para o grupo,
enquanto a disputa gerada com o aumento no nimero de individuos restringiria o limite

superior de tamanho dos grupos (van Schaik 1989; Koenig 2002).

Alguns autores tém salientado que as disputas podem ter menor importancia do que
antes pensado ja que os primatas possuem dietas flexiveis e podem fissionar o grupo social
em varios subgrupos, evitando ou aliviando as disputas (Sussman & Garber 2007). Além
disso, os recursos vegetais em florestas tropicais ndo perturbadas podem ser abundantes o
suficiente para todos os individuos do grupo, ndo havendo a necessidade de competir por
alimento (Johnson et al. 2002; Sussman & Garber 2007). Mais ainda, disputas e
comportamentos agressivos, que podem sugerir competicdo, sdo mais raros do que 0s
comportamentos afiliativos e cooperativos dentro dos grupos sociais dos primatas (Sussman
& Garber 2007). Nesta linha de pensamento, 0s primatas viveriam em grupos mutualisticos
relativamente estaveis e resolveriam seus problemas diarios principalmente por meio da
cooperacdo (Clutton-Brock 2002; Sussman & Garber 2007). Para alguns autores, a
competicdo seria um fator-chave apenas em ambientes muito perturbados, mas ainda assim
seria uma causa proxima e ndo a ultima para a explicacdo da evolucdo e de como foi moldada

a socialidade nos primatas (Sussman & Garber 2007).
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Outra linha de pensamento conhecida como socioecologia (uma vertente da
sociobiologia) argumenta que a competicdo é o principal fator que dirige a socialidade, o
tamanho e os tipos de sistemas sociais dos grupos de primatas (Wilson 1975; van Schaik
1989; Koenig 2002). Nesta linha, os comportamentos afiliativos e cooperativos podem ser
vistos por alguns como puras manipulacdes egoistas entre os individuos (Dawkins 1982). As
predicdes dos modelos socioecoldgicos tém sido adequadas principalmente para os primatas
frugivoros do Velho Mundo, mas ultimamente também tém sido coerentes com alguns
primatas folivoros, inclusive do Novo Mundo (Zucker & Clarke 1998; Pope 2000a; Wang &
Milton 2003; Harris 2006; Saj et al. 2007; Snaith & Chapman 2007; 2008). Basicamente, a
socioecologia prediz que a distribuicdo e qualidade dos recursos alimentares (e.g. frutos e
folhas) influenciariam o tipo de competicdo alimentar (por interferéncia e/ou por exploracao)
que afetaria a aptiddo das fémeas - cuja reproducdo é mais custosa do que a dos machos - e
consequentemente, influenciaria o sistema de relacGes entre elas (van Schaik 1989; Koenig
2002; Clutton-Brock 2007). Fémeas poderiam ganhar vantagens agregando-se para defender
recursos alimentares em comum contra outras fémeas. O modelo ainda assume que 0S
sistemas das fémeas e suas distribui¢des espaciais e temporais predizeriam os modos como 0s
machos se distribuiriam, ou mesmo as monopolizariam (van Schaik 1989; Nunn 1999;
Kappeler & van Schaik 2002; Koenig 2002). Evolutivamente, as associagdes permanentes de
machos e fémeas de primatas ganhariam vantagens na defesa dos recursos e também na

defesa contra infanticidio (van Schaik & Kappeler 1997).

Segundo a socioecologia, se 0s recursos fossem usurpaveis, de baixa qualidade,
homogeneamente distribuidos e dificilmente monopolizaveis (e.g. folhas), a competicdo
intragrupal por exploragdo seria a predominante, e as fémeas ndo ganhariam muita vantagem

em associacOes para defender os recursos e, portanto, possuiriam fracos lagos e coesdes.
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Deste modo, um sistema igualitario com migracdes de fémeas seria esperado. Se 0s recursos
fossem usurpaveis, de alta qualidade, heterogeneamente distribuidos e ocorressem de forma
agregada (e.g. frutos), o alimento poderia ser monopolizado e a competicdo intragrupal por
interferéncia seria predominante. Individuos mais fortes teriam primeiro o0 acesso ao recurso e
poderiam monopoliza-lo, agredindo outros do mesmo grupo. Neste sistema, fémeas
ganhariam vantagens sendo dominantes, e um sistema social de hierarquia entre as fémeas,
com possibilidade de permanecerem no grupo seria esperado. Se os recursos de alta qualidade
fossem escassos, mas grandes o bastante para alimentar todo o grupo, a competicdo
intergrupal por interferéncia seria esperada, e certos grupos poderiam monopolizar o alimento
agredindo outros grupos. Um sistema de fémeas filopatricas e residentes, e um sistema de
dominancia entre grupos seriam esperados. Vale ressaltar que a competicdo intergrupal por
exploracdo é dificil de ser mensurada e dificil de fazer previsdes e, portanto, é geralmente
descartada dos modelos socioecologicos. Deste modo, 0s diversos sistemas sociais vistos nos

primatas poderiam resultar das diversas combina¢fes dos modelos explicados acima.

Embora as predicBes socioecoldgicas tenham ajudado a refinar as andlises e o
entendimento dos fatores que determinam 0S mecanismos sociais entre as fémeas,
particularmente dos primatas do Velho Mundo, as varidveis ecoldgicas por si s6 ndo séo
suficientes para explicar a variacdo dos sistemas sociais e da dispersdo dos sexos de todos
primatas, inclusive os do Novo Mundo. Alguns autores tém salientado a necessidade de se
adicionar variaveis aos modelos, como a demografia, histéria de vida, estruturas sociais
rigidas e a filogenia (Strier 1999; Pope 2000b). Em relacdo a ultima variavel, a filogenia, €
interessante notar que enquanto nos primatas do Velho Mundo os sistemas sociais exibem
uma tendéncia para a dispersdo de machos e filopatria entre fémeas, essas sdo caracteristicas

anémalas para os primatas do Novo Mundo. Este dltimo grupo de primatas apresenta em
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geral, sistemas moldados pela dispersdo de fémeas ou dispersdo de ambos o0s sexos (Strier

1999; Pope 2000b).

T&o controversa quanto a evolugdo dos grupos sociais formados por conspecificos, é a
existéncia de grupos sociais formados por heteroespecificos (“mixed-species group”). Muitas
espécies de aves, peixes e mamiferos formam grupos sociais de duas ou mais espécies que
podem viver de vérias maneiras simbioticas, desde comensais até mesmo parasiticas. Mas a
funcdo de muitas associacbes nem sempre é tdo clara (Wilson 1975; Podolsky 1990;
Stensland et al. 2003; Cords & Wiirsig 2010). Tais tipos de associacdes ocorrem desde 0s
polos até o equador, em florestas imidas e em desertos, mostrando que as forcas seletivas que
promovem este comportamento gregario sdo universalmente disseminadas e suas existéncias
podem independer do tipo de clima ou de vegetacdo (Wilson 1975; Terborgh 1990). Ao longo
do globo, muitas espécies exibem comportamentos atrativos para heteroespecificos, e é
possivel que muitos desses comportamentos tenham evoluido para promover essas
associac0es, principalmente em comunidades complexas e antigas (Wilson 1975). Entretanto,
a pré-adaptacdo (“exaptation”) de comportamentos é provavelmente o fator mais frequente

para a origem desta forma particular de simbiose (Wilson 1975).

Grupos mistos de espécies ocorrem, claro, entre espécies simpatricas, mas podem ser
formados tanto por espécies filogeneticamente distantes (i.e. de diferentes ordens) quanto por
espécies filogeneticamente proximas (e.g. espécies-irmas) (Stensland et al. 2003). Da mesma
forma, podem ocorrer entre espécies com comportamentos e morfologias muito similares ou
mesmo diferentes (Moynihan 1968). Entretanto, quando espécies de parentesco muito
préximo e com comportamento e morfologia muito semelhantes se associam, a disputa por
parceiros pode se acirrar, e 0 risco de hibridagdo pode se tornar alto e custoso, particularmente

se os hibridos forem inviaveis (Stensland et al. 2003; Cords & Waursig 2010). Neste sentido,
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para 0s grupos mistos de primatas comumente estudados na literatura, barreiras reprodutivas
parecem ocorrer ja que as copulas e hibridacdo nestas associa¢des sao raras (Cords & Wirsig
2010). Estes estudos sdo com espécies amplamente (e historicamente) distribuidas de forma
simpatrica, facilitando o aparecimento de tais barreiras. J& em grupos mistos formados por
espeécies de primatas parapatricas, que apresentam zonas de contato estreitas e temporarias, as
barreiras reprodutivas parecem ser menos rigidas e a hibridacdo é mais comum (Alberts &
Altmann 2001; Bergman & Beehner 2004; Bergman et al. 2008; Phillips-Conroy & Jolly
2004). Copulas interespecificas e hibridacdo em grupos mistos de cetaceos também € um

evento comum (Cords & Wiirsig 2010).

Diante do exposto, este estudo aborda e investiga estes dois Gltimos temas que sao
resultados diretos, mas ndo exclusivos, da socialidade dos primatas e da flexibilidade de seus
comportamentos: grupos mistos de espécies e hibridacdo em primatas neotropicais
(particularmente em espécies parapatricas de bugios; género Alouatta). Abaixo, segue uma
visdo geral de cada um dos temas, revisando os conceitos, modelos, causas e consequéncias

evolutivas.
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“Like wolves, dogs are also very much aware of who is who, who is where, and who is doing what. This
awareness is an essential feature of both: enabling dogs to fit so well into our human social fabric and
enabling the pack-hunting wolves to lead a communal life: moving and hunting together, sharing, etc. This is
what in dogs makes it easy for wolfish families to form mixed, multi-species packs: humans, dogs, cats, goats,
sheep, horses living in harmony.”

Wolfgang M. Schleidt & Michael D. Shalter (2003)

“The most striking feature of the social life of dogs is that they spend most of their life in mixed-species groups.
This is not to deny that many dogs actually have no relationship with humans or only a very loose one, but if
dogs have a choice they seem to prefer to join human groups.”

Adam Miklési (2007)

1.1 Grupos Mistos de Espécies

1.1.1 Restrigdes conceituais e ocorréncias

Grupos mistos de espécies sdo associacdes formadas por duas ou mais espécies que
naturalmente formam grupos sociais e que juntas compdem um mesmo grupo social. Estes
grupos seriam resultados da propria atracdo entre as espécies, e esta atracdo pode ser mudtua
ou assimétrica, isto &, uma espécie ser a atraida e a outra apenas tolerante (Wilson 1975;
Stensland et al. 2003). Assim, muitos autores consideram gue 0S grupos mistos sdo mais do
que meras agregacOes de espécies formadas ao acaso, ou mesmo mais do que agregacdes
formadas pelo compartilhamento de um recurso alimentar comum (Wilson 1975; Waser 1982,
1984; Stensland et al. 2003). N&o sendo as agregagdes formadas apenas por esses dois
motivos acima (acaso e alimento), a tendéncia das espécies se associarem pode ter sido
favorecida pela selecdo natural (Waser 1982; Stenslands et al. 2003). Uma vez que tenha se
tornado vantajoso para duas espéecies agirem mutuamente, a selecdo provavelmente favoreceu
os individuos que comecaram a considerar individuos de outra espécie em algumas situacoes
sociais como possiveis parceiros, ou mesmo como individuos de sua propria espécie

(Moynihan 1968).
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A definicdo sobre o que € um grupo misto de espécies ja foi muito controversa
(Struhsaker 1981). Atualmente é uma definicdo pragmatica que deixa de fora muitas
associacOes de espécies que ndo sdo formadas ao acaso, mas que sdo causadas pelo uso
concomitante de um recurso. Recursos em comum poderiam funcionar como “atrativos
ecologicos” e poderiam trazer as espécies juntas, tornando a freqiiéncia da associa¢do maior
do que a esperada ao acaso (Cords & Wairsig 2010). Em muitas outras ocasides, 0
comportamento de uma espécie pode ser afetado pela outra espécie antes ou durante a
agregacdo (Struhsaker 1981; Stensland et al. 2003). Nessas ocasides, as espécies podem
interagir pacificamente, ou até mesmo responderem umas aos sinais das outras. Entretanto,
isso ndo quer dizer que a associacdo entre elas ocorreu por causa desses comportamentos
(Waser 1984). Mesmo porque, membros de diferentes espécies podem interagir

adaptativamente mesmo quando as associac¢fes sdo formadas ao acaso (Waser 1984).

Pode ser dificil discernir se uma associacdo mista é ou ndo resultante do encontro ao
acaso promovido pelo deslocamento convergente dos participantes. Este discernimento pode
tornar-se ainda mais dificil em &reas ricas em espécies simpatricas. Nessas areas, a
probabilidade de se observar uma espécie na presenca da outra é alta, e 0s avistamentos de
grupos poliespecificos pode ser mais comum do que os de monoespecificos, mesmo que 0s
primeiros ocorram ao acaso (Waser 1982). Em areas com alta riqueza de espécies como as
florestas tropicais africanas e amazonicas, modelos séo usados para testar se a freqiiéncia de
associacdo entre as espécies diferem ou ndo do esperado ao acaso (Waser 1982, 1984;

Chapman & Chapman 2000; Haugaasen & Peres 2009).

Grupos mistos de espécies sdo bastante frequentes em aves insetivoras e, de fato,
grande parte dos estudos sobre o assunto foi desenvolvido com este grupo (Moynihan 1968;

Wilson 1975; Terborgh 1990; Stensland et al. 2003). O fendmeno também € frequente em



27

peixes coralinos e em mamiferos. Em mamiferos, o fendmeno ocorre entre espécies que
normalmente formam grupos sociais de conspecificos (Stensland et al. 2003; Cords & Wiirsig
2010), sendo conhecidos ocorrer entre espécies de ungulados, cetaceos, carnivoros e primatas
(Stensland et al. 2003). Sdo conhecidas também associacdes entre espécies de diferentes
ordens de mamiferos (e.g. Carnivora e Rodentia, Waterman & Roth 2007; Carnivora e
Primates, Miklosi 2007) e entre mamiferos e outras classes de vertebrados, como por

exemplo, primatas e aves (Boinski & Scott 1988; Cords & Wiursig 2010).

A maioria dos estudos sobre grupos mistos em mamiferos ocorre com primatas
(Terborgh 1990; Stensland et al. 2003). Associac¢Ges poliespecificas de primatas sdo comuns
tanto entre os do Novo Mundo quanto entre os do Velho Mundo, mas ocorrem principalmente
entre taxons frugivoros da Africa (Struhsaker 1981; Terborgh 1990; Stensland et al. 2003).
No Novo Mundo, particularmente na Amazonia, os estudos se concentram nas associagdes
quase permanentes entre espécies de Saguinus, e destas com Callimico (Heymann &
Buchanan-Smith 2000; Porter & Garber 2007); e nas associa¢des de duracles variaveis entre
Saimiri e Cebus (Terborgh 1983; Podolsky 1990). Ha também casos de associagdes de
Saguinus com Pithecia, e Saguinus com Callicebus (Heymann & Buchanan-Smith 2000;
Haugaasen & Peres 2009). No Velho Mundo, os estudos se concentram nas associagdes entre
especies de Cercopithecus, e destas com Procolobus, Colobus e Cercocebus (Gautier-Hion &
Gautier 1974; Struhsaker 1981; Waser 1982; Gautier-Hion et al. 1983; Chapman & Chapman
1996; 2000). Os grandes primatas da familia Hominidae (exceto o homem), os primatas
asiaticos e os Strepsirhini tendem a se associar menos (Terborgh 1990; Cords & Wirsig
2010). Especies de primatas também se associam com aves, carnivoros, ungulados e cetaceos
(Boinski & Scott 1988; Terborgh 1990; Monteiro-Filho 1995; Schleidt & Shalter 2003;

Stensland et al. 2003; Haugaasen & Peres 2008).
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Os estudos de grupos mistos, principalmente em aves, mostraram que a constituicéo,
abundancia e dominancia entre as espécies mudam constantemente, inclusive dentro de um
mesmo grupo, e que a duracdo é variavel podendo a associacdo ocorrer desde poucas horas
até de forma permanente (Wilson 1975; Terborgh 1990). Algumas espécies estdo presentes
constantemente e podem contribuir significativamente para a formacdo e coesdo da
associacdo. Outras sdo atraidas menos frequentemente e outras apenas em ocasifes raras
(Wilson 1975). Ha também uma tendéncia quase universal entre espécies de aves que se
associam de forma frequente, a existéncia de convergéncias de caracteres morfologicos e
comportamentais, tornando-se mais semelhantes entre si do que a outras espécies simpatricas
gue ndo se associam. Este fendmeno produz maior integracdo no grupo e é conhecido como
mimetismo social (“social mimicry”), € pode variar conforme a intensidade da associagéo,

tipo e idade da comunidade (Moynihan 1968; Barnard 1979; 1982).

As associacOes entre as aves podem ser divididas em dois tipos principais: as de
ambiente aberto e as de floresta fechada (Terborgh 1990). Enquanto os grupos mistos de
ambientes abertos sdo tipicamente grandes, de tamanhos variados, composicdo fluida,
efémeros e compostos por até 60 espécies morfologicamente e ecologicamente similares, 0s
de florestas sdo menores, com tamanhos mais definidos, mais coesos e duradouros, com
menor numero de espécies, sendo que as espécies diferem em morfologia e ecologia
(Terborgh 1990). Os grupos mistos de primatas possuem muitas similaridades aos grupos
mistos formados por espécies de aves, mas se assemelham mais as associacdes de florestas

fechadas (Terborgh 1990).

Apesar das semelhangas, o0s grupos mistos de primatas possuem diferencas

importantes em relacdo aos das aves. Segundo Terborgh (1990), grupos mistos de primatas
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sdo menos prevalentes na natureza do que os das aves, talvez porque existe um menor nimero
de espécies simpatricas de primatas do que existe para as aves. Além disso, enquanto as
espeécies de passaros juntam-se em pares ou individuos, 0s grupos mistos de primatas que sdo
comumente estudados (de espécies amplamente simpatricas) sdo formados através da juncéo
de dois ou mais grupos sociais que sobrepdem areas de vida (Terborgh 1990; Cords & Wiirsig
2010). Assim, os custos de incremento de varios grupos em uma unica associacdo poderiam
restringir o niumero de espécies em associacdes de primatas. Vale ressaltar que para grupos
mistos de espécies de primatas parapatricas a situacdo pode ser diferente, uma vez que essas
associacOes tendem a ser formadas através de imigracdes de individuos (Alberts & Altmann

2001; Phillips-Conroy & Jolly 2004; Agostini et al. 2008).

Outro motivo para as diferencas entre as associacdes de aves e primatas € que a dieta
frugivora (ou parcialmente frugivora) dos primatas que se associam pode também restringir o
nimero de grupos - consequentemente o ndmero de espécies - dado que os frutos séo
espacialmente distribuidos de forma restrita, 0 que pode gerar uma disputa alimentar intensa.
Ao contrario dos primatas, as espécies de passaros em associagdes sdo insetivoras e
forrageiam em diferentes estratos evitando disputas (Terborgh 1990). De fato, interacdes
agonisticas dentro dos grupos mistos de primatas parecem ser mais frequentes do que nos das
aves (Wilson 1975; Cords 1987; Stensland et al. 2003), apesar de que nos grupos de primatas
a agressdo pode ser bastante variavel (Struhsaker 1981). Por fim, enquanto muitas espécies de
aves que se associam tendem a se tornar semelhantes através do mimetismo social, as
espécies de primatas que formam grupos mistos possuem em geral padrbes de coloragédo

marcantemente diferentes (Bradley & Mundy 2008).
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1.1.2 Custos e beneficios

Se a selecdo natural favoreceu a existéncia de sociedades poliespecificas, entdo os
grupos mistos de espécies podem ser vistos como adaptacdes locais em que os beneficios
superaram 0s custos das espécies se associarem (Gautier-Hion et al. 1983; Terborgh 1990).
Tem sido afirmado que muitos dos custos e das vantagens de se associar em grupos mistos
confundem-se com 0s custos e as vantagens — j& expostos acima — de se associar em grupos
sociais monoespecificos (Terborgh 1990; Stensland et al. 2003). Entretanto, grupos mistos
podem ser formados por espécies que possuem diferencas marcantes em massa corporea,
tamanho de grupo e aparéncia, que irdo produzir certas diferencas ecoldgicas e
comportamentais entre os participantes. Essas diferencas podem produzir custos e beneficios
que diferem em tipo, direcdo e intensidade dos vistos em grupos monoespecificos (Podolsky
1990). Em geral, uma vantagem dos grupos mistos de espécies (amplamente) simpatricas €
que eles podem ser maiores do que os grupos monoespecificos, jA& que a competicdo
interespecifica (por alimento e por parceiro reprodutivo) é mais baixa do que a intraespecifica,
0 que atenua as restricdes do limite superior do tamanho dos grupos (Struhsaker 1981;
Terborgh 1990; Stensland et al. 2003; Waterman & Roth 2007). Deste modo, grupos mistos
se beneficiariam com o aumento do nimero de individuos, evitando o aumento da competicédo

gue um grupo monoespecifico do mesmo tamanho produziria (Stensland et al. 2003).

Os diversos trabalhos sobre grupos mistos geralmente concordam que as principais
vantagens de se associar a heteroespecificos é 1) o aumento na defesa contra predadores e 2) o
aumento na eficiéncia do forrageamento (Barnard 1979; 1982; Cords 1987; Podolsky 1990;
Terborgh 1990; Stensland et al. 2003; Eckardt & Zuberbuhler 2004; Porter & Garber 2007,
Waterman & Roth 2007). Vantagens contra predacdo dizem respeito principalmente ao efeito

do aumento da seguranca em numero (e seus efeitos derivados), e das diferencas de
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detectabilidade de predadores entre as diferentes espécies. Alguns trabalhos tém mostrado
exemplos da diminuicdo da vigilancia individual, existéncia de respostas a alarmes entre
heteroespecificos e defesa conjunta entre heteroespecificos contra predadores (“mobbing”)
(Barnard 1982; Cords 1987; Gautier-Hion & Tutin 1988; Heymann & Buchanan-Smith 2000;
Stensland et al. 2003; Eckardt & Zuberbihler 2004; Cords & Wirsig 2010). Vantagens de
forrageamento dizem respeito ao aumento do tempo individual em alimentacdo, aumento do
consumo de itens alimentares de qualidade, expansdo de nichos alimentares, expansdo de
areas de forrageio e defesa conjunta dessas areas (Wilson 1975; Terborgh 1990; Heymann &
Buchanan-Smith 2000; Stensland et al. 2003; Cords & Wiursig 2010). Apesar das vantagens
contra predadores e vantagens de forrageamento parecerem a priori dicotémicas, elas, de fato,
ndo sdo mutuamente exclusivas, ja que um aumento na defesa contra predadores pode
habilitar vantagens no forrageamento (Struhsaker 1981; Gautier-Hion et al. 1983; Chapman &
Chapman 1996; Cords & Wiirsig 2010). Por exemplo, dado que muitas espécies de primatas e
aves sdo mais especializadas em determinados micro-habitats (e.g. estrato arbdreo), poderia
haver vantagens de uma espécie se associar a outra que é mais alerta a predadores de certos
micro-habitats, permitindo a outra espécie explorar com mais seguranca 0s recursos deste

novo habitat (Barnard 1982; Wilson 1975; Gautier-Hion et al. 1983; Cords & Wirsig 2010).

Vantagens sociais afiliativas e reprodutivas sdo observadas principalmente em grupos
mistos de espécies de cetaceos, mas sdo pouco exaltadas, observadas e exploradas na
literatura sobre grupos mistos de primatas (Cords 1987; Frantzis & Herzing 2002; Stensland
et al. 2003; Cords & Wirsig 2010). As principais vantagens sociais seriam 1) brincadeiras
entre heteroespecificos (principalmente entre imaturos), 2) cuidados aloparentais entre
heteroespecificos, 3) acesso a dominancia em um grupo de heteroespecificos e 4) acesso ao

sexo com parceiros heteroespecificos. Embora existam alguns relatos de brincadeiras entre
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espeécies de primatas, as principais interagcdes entre elas sdo agonistas, principalmente durante
disputas de alimento, sendo poucas as afiliativas, e as reprodutivas sdo quase inexistentes
(Cords 1987; Heymann & Buchanan-Smith 2000; Stensland et al. 2003; Cords & Wiirsig
2010). Ainda, copulas, copulas forcadas, molestadores sexuais (‘“harassments”) e hibridacao
sd0 eventos comuns em grupos mistos de cetadceos, mas ndo nos de primatas (Frantzis &
Herzing 2002; Cords & Wiirsig 2010). Pode ser que as vantagens sociais e a hibridacao sejam
raramente reportadas nos grupos mistos de primatas porque a maioria dos estudos se
concentra em espécies que sao historicamente e amplamente distribuidas de forma simpatrica,
e que por isso, ja evoluiram muitas barreiras reprodutivas e comportamentais. Entretanto, fora
deste tipo de associacdo, o fenémeno da hibridacdo é bastante comum na Ordem Primates,

como serd revisado abaixo e nos capitulos seguintes que compdem a tese.
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“The very small genetic distance between humans and chimps might tempt us to try the most potentially
interesting and ethically unacceptable scientific experiment | can imagine — to hybridize our two species and
simply to ask the offspring what it is like to be, at least in part, a chimpanzee.”

Stephen J. Gould (1977)

“Now do these complex and singular rules indicate that species have been endowed with sterility simply to
prevent their becoming confounded in nature? | think not. For why should the sterility be so extremely different
in degree when various species are crossed? [...] It can thus be shown that neither sterility nor fertility affords
any clear distinction between species and varieties.”

Charles Darwin (1859)

1.2 Hibridacéo

1.2.1 Conceitos e consequéncias evolutivas

Da mesma maneira que € dificil conceitualizar grupos mistos de espécies, ha também
dificuldades para se definir o termo hibridacdo (Allendorf et al. 2001; Avise 2004).
Hibridacdo natural pode ser definida como o cruzamento e reproducdo interespecifica que
combina conjuntos de genes previamente isolados (Avise 2004; Schwenk et al. 2008). Ja
Arnold (1997; 2006) definiu hibridacdo como reproducdo sexual por meio de cruzamentos
entre individuos de duas ou mais populac@es, ou grupos de populacdes, que sao distinguiveis
na base de um ou mais caracteres herdaveis. Com esta definicdo, o termo pode ser empregado
em um senso mais amplo, e inclui cruzamentos entre formas diferenciadas geneticamente,
independente de seus status taxonémicos (Arnold 1997; Avise 2004). Assim, restricdes
impostas pelos diferentes conceitos de espécies, particularmente o Conceito Bioldgico de
Espécie (baseado em isolamento reprodutivo) e o Conceito Filogenético de Espécie (baseado
na descendéncia através de um Unico ancestral comum), foram atenuadas, permitindo aplicar
também a hibridacdo como um processo responsavel pela diversificacdo biologica de

categorias taxondmicas mais altas (Grant & Grant 1992; Arnold 1997; 2006).
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A hibridacdo ocorre geralmente em estreitas regides onde populacbes distintas se
encontram (zonas de contato), cruzam e produzem hibridos (Barton & Hewitt 1985; Arnold
1997; Avise 2004). O fenbmeno é particularmente comum em populacdes que habitam a
periferia ecoldgica e geografica das distribuicdes das espécies, onde as densidades
populacionais sdo baixas, cruzamentos sao raros ou a selecdo contra hibridos através da
competicdo com espécies parentais é fraca ou inexistente (Wirtz 1999; Randler 2002;

Seehausen 2004). Essas regides sdo conhecidas como zonas hibridas (Barton & Hewitt 1985).

As zonas hibridas variam em largura desde poucos metros até centenas de quildmetros
e podem ser relativamente muito estreitas mesmo para espécies com amplas distribuicGes
geograficas (Barton & Hewitt 1989). As zonas hibridas podem ser persistentes e estaveis, mas
também podem ser dindmicas ao longo do tempo. Em geral sdo ambientes complexos que
envolvem misturas genéticas de diferentes tdxons e selecdo. Modelos focando principalmente
na selecdo contra ou a favor dos hibridos tém sido propostos para explicar a existéncia e a
manutencdo dessas regides. As zonas hibridas podem ser mantidas pelo balango de imigracdo
das espécies parentais e selecdo contra hibridos (“tension zone”) (Barton & Hewitt 1985;
1989), ou através da aptidao relativa dos hibridos de acordo com o tipo de ambiente (“mosaic
hybrid zones”) (Arnold 1997). Embora alguns exemplos de zonas hibridas tenham sido

reportados, ndo ha um cenario ou modelo Unico que explique todos os casos (Arnold 1997).

Na hibridacéo, os hibridos resultantes podem ser a linha final, o ralo genético entre a
mistura dos taxons devido as suas esterilidades ou baixas viabilidades (Avise 2004).
Fendtipos mal adaptados sdo particularmente comuns nas primeiras geracdes hibridas,
principalmente em F1, cuja combinacdo de genes tdo diferentes em um Unico organismo,
ainda ndo havia sido testada pela selecdo natural (Darwin 1859; Arnold 1997; mas veja Wiley

et al. 2009). De fato, esta baixa viabilidade pode tornar-se reprodutivamente custosa e,
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consequentemente, reforcar as barreiras reprodutivas entre os tdxons cruzantes (Avise 2004;
Arnold 2006). Ao contrario, geracOes hibridas mais tardias podem ser viaveis ou possuir vigor
(vigor hibrido') maior do que o das espécies parentais (“hetersosis™), € até mesmo cruzar com
as especies parentais, permitindo trocas e assimilacdes genéticas de um taxon para 0 outro
(introgressdo genética) (Arnold 1997) - mecanismos de trocas genéticas analogos a hibridacao
sdo conhecidos em microorganismos com reproducdo assexuada (transferéncia lateral de

genes) e em virus (recombinacdo genética) (Arnold 1997; 2006).

Através das trocas genéticas entre tdxons pode haver a perda de alelos ou de
importantes adaptagdes locais (“outbreeding depression”) (Alendorff et al. 2001). Por outro
lado, pode haver a producéo de variacdo e assimilagcdo de adaptacdes (Schwenk et al. 2008),
ou mesmo a producdo de novas linhagens evolutivas (Grant & Grant 1992; Arnold 1997;
2006; Dowling & Secor 1997; Avise 2004; Seehausen 2004). A hibridag&o pode resultar em
rapidas mudancas entre as espécies ou populacdes intercruzantes, fazendo com que mudancas
evolutivas possam ocorrer dentro de uma geracdo (Seehausen 2004; Schwenk et al. 2008). A
hibridagdo pode produzir novidades bioldgicas, onde neste caso, o hibrido ou o recombinante
excede a combinacdo entre os taxons ou populacBes parentais (“transgressive segregration’)
(Seehausen 2004). Caso os recombinantes sejam novidades biolégicas, ou simplesmente
possuam aptiddo suficiente para conquistar novos nichos ou mesmo habitats alterados, eles
podem atuar como matéria-prima para a diversificacdo e para a especiacdo (Grant & Grant
2002; Arnold 1997; Dowling & Secor 1997; Grant et al. 2004; Seehausen 2004). De fato, a
hibridacdo pode facilitar a ocupacdo em transi¢Ges ecoldgicas ou em mudancas ambientais
drésticas, permitindo o aparecimento de novas especies (Grant & Grant 2002; Arnold 1997;
Dowling & Secor 1997; Grant et al. 2004; Schwenk et al. 2008; Kays et al. 2009). Nota-se,

portanto, que os resultados criativos da hibridacao séo varios: producédo de variacdo, trocas de
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adaptacoes, reforco de barreiras reprodutivas, irradiacOes adaptativas e especiacdo hibrida

(Arnold 1997, 2006).

As conclusdes acima foram derivadas principalmente de estudos com plantas e com
alguns poucos invertebrados e pequenos vertebrados. Para os animais, a hibridagdo parece ser
mais rara do que nos vegetais, ocorrendo apenas em aproximadamente 3% dos taxons
conhecidos (Dowling & Secor 1997; Schwenk et al. 2008). Entre os vertebrados, a hibridacédo
é disseminada entre as espécies de aves (Grant & Grant 1992). Em mamiferos, a hibridacéo
pode ocorrer mesmo entre espécies conspicuamente diferentes e com alto grau de socialidade
como os primatas e 0s cetdceos, e com grande dimorfismo sexual como os primatas (van
Gelder 1977; Arnold & Meyer 2005). A hibridacdo entre mamiferos produziu vigor hibrido
em algumas linhagens (Coimbra-Filho et al. 1984; Kays et al. 2009), novidades evolutivas em

outras (e.g. Anderson et al. 2009), e até mesmo espécies novas (e.g. Reich et al. 1999).

Para os primatas, a hibridacdo pode representar um importante mecanismo evolutivo
(Detwiler et al., 2005; Ackermann et al., 2006; Arnold & Meyer, 2005). Os inimeros registros
de hibridos e de zonas hibridas persistentes sugerem que a hibridacdo ¢ um fenémeno comum
na Ordem Primates (Detwiler et al., 2005). Evidéncias de hibridacdo natural tém sido
registradas tanto para os primatas Strepsirhini e Catarrhini (Velho Mundo) [entre espécies e
subespécies dos géneros Eulemur, Propithecus, Trachypithecus, Papio, Macaca,
Cercopithecus, Hylobates, e entre os géneros Theropithecus e Papio (Detwiler et al., 2005;
Arckermann et al., 2006; Arnold & Meyer, 2005)], quanto para os Platyrrhini (Novo Mundo)
[entre espécies e subespécies dos géneros Saimiri, Cebus, Callithrix, Saguinus e Alouatta
(Kinzey 1982; Silva et al. 1992; Peres et al. 1996; Mendes 1997; Coimbra-Filho et al. 2006;

Cortés-Ortiz et al. 2003)].
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1.2.2 Nem sempre foi assim: restri¢des culturais

Embora as mitologias e as supersticdes humanas estejam repletas de figuras e deuses
hibridos, h& nas sociedades um aprego ¢ uma aprovagdo para palavras como “puro”, “origem
pura”, “cria pura”, etc. (Paterson 1985). Deste modo, palavras como “mistura” e “hibrido”
podem ter conotacdo negativa e carater pejorativo (Paterson 1985; Allendorff et al. 2001).
Essas tendéncias culturais podem predispor ideias de “mecanismos de isolamento” ou
“proteger a integridade” como paradigmas. Nesse sentido, a hibridacdo pode ser vista apenas
como uma violagdo da integridade de algo perfeito (Paterson 1985; Arnold 2006). Algumas
tradigBes de pesquisas bioldgicas como a taxonomia/sistematica, a Nova Sintese da Teoria da

Evolucdo, e a Biologia da Conservacao sofreram ou ainda sofrem deste pré-conceito (Arnold

1997; 2006).

Mesmo com uma Vvisdo essencialista sobre a origem das espécies, o pai da taxonomia
Carolus Linnaeus ja havia reconhecido que as espécies podem surgir através de geracoes
hibridas (Arnold 2006). Entretanto, o fenbmeno da hibridacdo e das trocas génicas ainda
causa perplexidade taxonémica: como populacdes separadas podem manter suas integridades
mesmo trocando genes? (Barton & Hewitt 1989; Arnold 2006; mas veja Wu 2001). Ainda, a
hibridacdo e as trocas genéticas restringem tratamentos sistematicos formais e produzem
hipdteses filogenéticas conflitantes. Diferentes genealogias de 16ci ndo-ligados podem diferir
completamente em topologias devido a introgressdo (Grant & Grant 1992; Avise 2004;
Arnold 2006). A evolugéo reticulada do genoma, ou evolugdo em mosaico, pode ser uma
importante causa destas hipoteses disconcordantes (Grant & Grant 1992; Avise 2004; Arnold

2006).
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A hibridacao é um fendmeno que ha muito intriga os naturalistas. Mesmo que Charles
Darwin ndo tenha dado grande importancia para tal fendmeno na diversificacdo das espécies,
ele dedicou um capitulo inteiro sobre hibridacdo em seu livro A Origem das Espécies (Darwin
1859). Darwin reconheceu que muitos hibridos podem ter vigor maior ou igual ao das
espécies parentais, e que o grau de fertilidade tanto nos primeiros cruzamentos
interespecificos como nos hibridos vai de zero até a fertilidade perfeita. Darwin concluiu que
nem a fertilidade e nem a esterilidade sdo critérios seguros para a distincdo entre as espécies

(Darwin 1859).

Embora os boténicos ja tivessem reconhecido o papel da hibridacdo na evolucédo e
diversificacdo das plantas desde as décadas de 1930 e 1940, o mesmo ndo foi verdadeiro para
0s zoologos em relacdo a evolugdo dos metazoarios (Arnold 1997; Schwenk et al. 2008).
Zodlogos influentes como E. Mayr e T. Dobzhansky enfatizaram a divergéncia alopatrica e o
isolamento reprodutivo em vertebrados como os principais mecanismos evolutivos da Sintese
Moderna. A propria metafora “Hibridacdo, uma janela para a evolugao” dizia respeito apenas
ao reforco que este fendmeno produz no isolamento entre espécies devido ao entdo,
supostamente disseminado, baixo valor adaptativo dos hibridos (Arnold 1997; 2006). Assim,
a tradicdo da Sintese Moderna tem tentado explicar os padrBes evolutivos de todos o0s
organismos baseado somente em alguns paradigmas zoologicos (Arnold 2006), promovendo
também repercussdes em outras areas, como por exemplo, na biologia da conservacdo. Esta
visdo da Sintese Moderna teve influéncia direta nas decisGes conservacionistas tomadas pelo
chamado “Hybrid Policy” do “Endangered Species Act” do governo dos Estados Unidos da
Ameérica de 1977, que ndo assegurava protecdo para populacdes hibridas ou geneticamente
introgredidas (Allendorf et al. 2001; Avise 2004). Portanto, ndo é surpreendente que hoje

muitos incitam a expansao e unificacdo de teorias em uma nova e Estendida Sintese Evolutiva
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(Carroll 2000; Pigliucci 2007) e a criacdo de um novo policiamento para hibridos, que possam
incluir o papel da hibridacédo (e trocas génicas) como um mecanismo natural da diversificacdo
biolégica (Arnold 1997; 2006; Dowling & Secor 1997; Allendorf et al. 2001; Seehausen

2004; Genovart 2009).

Ap6s 150 anos de pesquisas sobre hibridacao, cujo inicio culminou com as descri¢oes
dos hibridos de Darwin, hoje se sabe que as misturas e as trocas génicas entre 0s tdxons sdo
fendmenos bioldgicos disseminados e que podem, inclusive, ser utilizadas como ferramentas
conservacionistas (ver abaixo). Historicamente, as trocas genéticas entre tdxons ocorreram
desde as linhagens dos virus, passando pelas bactérias, procariotos e primatas (Arnold et al.
2008). Diversificaram o bauplan dos mais antigos metazoarios (Williamson 2006) e
produziram filogenias cujos ramos se conectam e formam uma rede ao invés de uma simples
arvore formada por poli- ou dicotomias (Avise 2004; Arnold 2006; Arnold et al. 2008;
Schwenk et al. 2008). Por este motivo, talvez a metafora “Web of Life” pode ser mais
apropriada para ilustrar os padrées de diversificacdo reticulada da vida do que o atual

paradigma metaforico “Tree of Life” (Arnold 2006).
1.2.3 Hibridacéo e conservacgao

E impossivel divorciar discussées sobre a hibridacdo e trocas genéticas de discussoes
sobre medidas de conservacdo (Arnold 2006). A hibridacdo tem um papel duplo na biologia
(Seehausen et al. 2008). Como ja salientado, ela pode ter um potencial biolégico criativo -
mas ainda ha davidas se um estoque, ou mesmo um novo taxon hibrido deveria ser alvo de
conservacao (Allendorf et al. 2001; Avise 2004). Por outro lado, a hibridacdo também pode
ter um potencial destrutivo para espécies raras ou ameacgadas quando entram em contato com

espeécies exoticas introduzidas, ou espécies mais abundantes devido as mudangas ambientais
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mediadas pela acdo do homem (e.g. fragmentacdo, devastacdo, caca) (Rhymer & Simberloff
1996; Arnold 1997; Alendorff et al. 2001; Avise 2004; Lancaster et al. 2006; Seehausen et al.
2008). A hibridacdo em ambientes alterados pode levar populagdes locais a extingdo caso a
reproducdo entre taxons raros resulte apenas nas primeiras geracdes hibridas estéreis (Avise
2004). No outro extremo, essas populacbes poderiam se “fundir” em um Gnico reservatorio
panmitico de genes promovido pela fertilidade e aptiddo de uma multiddo de diferentes
geracdes hibridas (“hybrid swarm”) (Rhymer & Simberloft 1996; Arnold 1997; 2006; Avise

2004; Detwiller et al. 2005).

Segundo Seehausen et al. (2008), uma consideravel fracdo da biodiversidade é de
origem evolutiva recente e que divergiu através de adaptaces por separacfes ecoldgicas em
ambientes heterogéneos. O impacto da atividade humana que simplifica e homogeneiza o
ambiente pode remover barreiras ecolégicas e comportamentais que aumentam a mistura
genética através da hibridag8o, diluindo os taxons, e revertendo a divergéncia (“speciation
reversal”) (Seehausen et al. 2008). Se para os vertebrados o periodo critico para producao de
isolamento p06s-zigdtico € muitos graus de magnitude menor do que o tempo requerido para
especiacdo ecoldgica, a proporcao global de espécies suscetiveis aos efeitos da hibridacéo
mediada por distirbios ambientais humanos pode ser atualmente muito grande (Avise 2004;

Seehausen et al. 2008).

Por outro lado, este tipo de hibridacdo produzida pela simplificacdo dos hébitats
naturais através da acdo humana pode ser vista por alguns como um mecanismo natural da
vida para se recombinar, se manter e se propagar frente a uma rapida mudanca ambiental
global (Arnold 1997; Margulis & Sagan 2002). Misturar-se em uma populagéo hibrida com
maior variacdo e potencial para responder aos ambientes alterados pode ser uma melhor

alternativa do que simplesmente manter-se puro e permanecer sem a capacidade de se adaptar,
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podendo ao final se extinguir. Essas populacdes hibridas agiriam como um reservatério de
gendtipos e fenotipos parentais frente as mudancas ambientais e que posteriormente poderiam

ser reconstituidos ap6s o retorno do habitat ao estado pré-distdrbio (Arnold 1997).

A hibridacdo e a introgressdo genética também podem ser vistas em alguns casos
como ferramentas de conservagéo utilizadas de forma intencional por manejadores ambientais
para aumentar a variabilidade e heterosigosidade genética de pequenas populacdes ameacadas
(Arnold 1997, 2006; Allendorf et al. 2001). Nestes casos, a hibridagéo e introgressédo de
tdxons ameagados com outros mais abundantes e aparentados poderia levar a aquisi¢do ou a
restauracdo de genes, permitindo ao taxon raro aumentar sua probabilidade de responder e
evoluir as mudangas ambientais (Arnold 1997, 2006; Allendorf et al. 2001). A adicdo de
variacdo genética para taxons mais raros pode permitir que eles explorem e aumentem suas

distribuicdes geogréaficas (Arnold 1997).

Em mamiferos, hibridacdes de espécies nativas com introduzidas, particularmente
lobos africanos, europeus e coiotes americanos com cdes (Gottelli et al. 1994; Adams et al.
2003; Randi 2008), e gatos silvestres com domeésticos (Oliveira et al. 2008; Randi 2008) sdo
motivos de preocupacdes. Populacdes inteiramente hibridas, resultantes de modificacdo do
habitat também sdo conhecidas para primatas do Velho Mundo (Detwiller et al. 2005).
Hibridacdo intencional entre tdxons de pumas, mediada por manejo, também j& foi realizada
para aumentar a variabilidade genética de pequenas populages que sofreram depressdo
endogamica (Land et al. 2000). Nota-se, portanto, que diante das diferentes consequéncias
causadas pela hibridacdo é fundamental a distingdo entre o processo provocado ou acelerado
pela acdo antrdpica, daquele que ocorre de maneira natural. No primeiro caso poderia ser
argumentada a necessidade de gestores ambientais e, no segundo, caberia aos biélogos apenas

observar o fenbmeno, aprender e conserva-lo (Allendorf et al. 2001; Genovart 2009).
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“Like bureaucracy, knowledge has an inexorable tendency to ramify as it grows.”

Stephen J. Gould (1998)

1.3 Objetivos e organizacao da tese

Grupos mistos e hibridacdo no género Alouatta sdo fendmenos raros e pouco
estudados (Neville et al. 1988; Cortés-Ortiz et al. 2007). O conhecimento disponivel sobre a
hibridacdo entre A. caraya e A. clamitans dificulta o entendimento do papel deste fendmeno
na evolucao das espécies do género e na evolucdo de alguns de seus tracos (e.g. dicromatismo
sexual), alem do quanto ele pode estar sendo acelerado pela fragmentacédo florestal (Rhymer
& Simberloff 1996; Genovart 2009). Também ndo sabemos se, e como, a coexisténcia e o

cruzamento entre as duas espécies afetam a socialidade e a estrutura de suas populagdes.

Em uma recente revisdo, Kappeler & van Schaik (2002) enfatizaram que o sistema
social é composto de trés componentes distintos: organizacao social, sistema de acasalamento
e estrutura social. O primeiro componente diz respeito a composicao, tamanho e estabilidade
da unidade social, 0 segundo componente aos padrfes sociais reprodutivos e consequéncias
genéticas e, o terceiro, diz respeito as relagbes dentro da unidade social. Diante deste prisma,
0 objetivo geral deste trabalho foi estudar os trés componentes do sistema social dos grupos
mistos de espécies de bugios (Alouatta caraya e A. clamitans) e de potenciais hibridos em um
fragmento florestal em area de simpatria no Alto Rio Parand, sul do Brasil. Diante de um
objetivo geral amplo, os objetivos especificos foram variados e tratados como objetivos de
capitulos individuais. Para uma melhor organizacéo, a tese foi dividida em duas se¢des, cada

uma contendo dois capitulos com objetivos mais relacionados.

A primeira secéo, intitulada “Redescobertas e Estimativas” (Capitulos 1 e 2), trata de

estudos que lidam com levantamentos e estimativas populacionais. O Capitulo 1 descreve de
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maneira qualitativa os resultados do primeiro levantamento das espécies de primatas nas
matas ciliares da regido, enfocando a redescoberta da simpatria e dos hibridos potenciais entre
as duas espécies de bugios. O Capitulo 2 mostra de forma quantitativa algumas estimativas
populacionais das espécies e dos potenciais hibridos tais como a abundancia relativa e alguns
aspectos da organizacdo social como tamanho, composicdo e dindmica dos grupos. Neste
capitulo também séo fornecidas novas evidéncias (morfoldgicas e biologicas) que corroboram

a real existéncia dos hibridos.

A segunda sec¢do, intitulada “Comportamento Social” (Capitulos 3 ¢ 4), trata de
estudos comportamentais dos grupos mistos, enfocando as interacfes, oS custos e as
vantagens das duas espécies e dos hibridos potenciais viverem juntos em grupo sociais. O
Capitulo 3 lida com o comportamento social ciclico (padréo de atividades diario), e procurou
entender o efeito da variacdo sazonal e da associacdo das duas espécies no esforco de tempo
alocado nas principais atividades dos bugios. O Capitulo 4 trata dos comportamentos sociais
mais conspicuos, ditos “ativos” (afiliativos, agonistas e reprodutivos), a fim de entender o

sistema de acasalamento e a estrutura social dos grupos mistos.

" Vale aqui refletir sobre o conceito de vigor hibrido que serd abordado ao longo desta tese e que se
refere principalmente as caracteristicas (fendtipos) dominantes ou superiores de hibridos em relacdo as das
espécies parentais. Na defini¢cdo aqui adotada, os hibridos podem ser fisicamente ou socialmente superiores e
dominantes, o que pode implicar em sobrevivéncia diferencial desses individuos, mas ndo necessariamente
implica em reproducédo diferencial. Nos dicionarios da lingua portuguesa, a palavra “vigor” quer dizer forga,
energia fisica, ou mesmo eficacia e, portanto, um primata hibrido poderia ter vigor e seria fisicamente e
socialmente dominante e mais eficaz (o que foi alvo de pesquisas desta tese). Mas a0 mesmo tempo, mesmo com
vigor, esses hibridos poderiam deixar uma prole apenas igual ou em menor ndmero do que a das espécies
parentais. Ou simplesmente ndo conseguiriam se reproduzir devido a uma possivel esterilidade (o que
necessitaria de capturas, estudos genéticos e de longo prazo, que ndo foram passiveis de investigacdes nesta
tese). Questionamentos sobre a diferenciacdo conceitual acima poderiam surgir quando o conceito explicado
(vigor) fosse usado como sinénimo do conceito evolutivo de aptidao (“fitness”), que descreve a capacidade de
um individuo ou gendtipo se reproduzir de maneira diferencial. Portanto, faz-se necessaria a distingdo do
conceito de vigor hibrido, do conceito de aptidao, que é amplamente disseminado na biologia evolutiva. Nota-se,
portanto, que ao longo desta tese, o conceito de aptiddo pode conter o conceito de vigor hibrido, mas o contrario
ndo é necessariamente valido.
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“Flutua no ar um desprezo, desconsiderando a razdo, que o homem néo sabe se vai encontrar um jeito de dar
um jeito na situacdo [...] Neste cendrio de tristeza, relembro momentos de real bravura dos que lutaram com
ardor em nome do amor a natureza.”

Paulinho da Viola (1975)

2. Area de estudo

A regido da area de estudo localiza-se na margem esquerda do rio Parana, entre 0s
distritos de Porto Figueira (Municipio de Alto Paraiso) e Porto Camargo (Municipio de
Icaraima), Estado do Parana, divisa com o Estado do Mato Grosso do Sul (Figura 1). A regido
esta inserida numa planicie de inundac&o e pertence & Area de Protecio Ambiental (APA) das
Ilhas e Varzeas do Alto Rio Parana, nos arredores do Parque Nacional de Ilha Grande. A
temperatura média anual da regido é de 22°C e o indice pluviométrico é de 1200 a 1300 mm
anuais. O clima da regido é subtropical do tipo Cfa, de acordo com a classificacdo de

Koeppen (Campos 2001).

As florestas, principalmente das ilhas e da margem direita (MS) sdo inundadas
periodicamente e séo classificadas como florestas estacionais semideciduais (FES) aluviais.
As florestas da margem esquerda (PR) sdo constituidas principalmente por florestas de terra
firme, pois s&o localizadas em terrenos mais elevados e sdo classificadas como FES
submontana. Esta ultima formagdo estd quase extinta no Alto Rio Parana (Campos 2001).
Com base em levantamentos floristicos e faunisticos, autores classificaram a regido como um
ecotono entre a Mata Atlantica, o Cerrado e o Pantanal (Campos 2001; Souza et al. 2004;

Aguiar et al. 2007a).
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2.1 Mata do Bugio

O fragmento Mata do Bugio (23°22°49”S, 053°45°59”0; Figura 1B, Figuras 2 e 3) é
uma Reserva Particular do Patrimonio Natural (RPPN) de aproximadamente 150 ha e que
apresenta ligacdo com a mata riparia continua da margem esquerda do rio (Figuras 2 e 3). O
fragmento é formado por FES submontana, sendo um dos ultimos remanescentes desta
formacdo na margem esquerda (Campos 2001). Segundo os proprietéarios da fazenda na qual a
mata esta inserida, este fragmento sofreu queimadas e cortes seletivos na década de 1960,
principalmente para extracdo da peroba-rosa Aspidosperma polyneuron. Atualmente, a
floresta esta degradada e, embora ndo existam dados fitossocioldgicos ou fenoldgicos para o
fragmento, é nitida a existéncia de uma baixa densidade arborea, arvores muito espacadas,
poucas arvores altas, poucas arvores emergentes antigas e com o diametro largo, grande
quantidade de arvores quebradas e mortas, dossel aberto e descontinuo, sub-bosque denso, e
grande quantidade de arvores tomadas por lianas. De fato, a perturbacdo da Mata do Bugio
devido a pressdo de cortes seletivos, juntamente com sua estrutura secundéria, esta de acordo
com um ambiente propicio para 0 aumento da abundancia e da diversidade de lianas

(Laurance et al. 2001).

As arvores da Mata do Bugio ainda sofrem muitas quebras e rachaduras devido as
tempestades, dando a impresséo de que a floresta esta se desfazendo (LM Aguiar, observagado
pessoal). Também ¢é nitida a mudanca na estrutura da floresta conforme ela se afasta da
margem do rio. Proximo da margem, a floresta € mais baixa, Umida, com o dossel mais
fechado, e possui mais arvores frutiferas como embalbas (Cecropia pachystachya), figueiras
(Ficus) e densas comunidades de mirtaceas. Esta parece ser uma por¢do mais produtiva para
o0s bugios, pois além das arvores frutiferas, hd mais influéncia das matas riparias (Janzen

1974; Rumiz 1990). Conforme a floresta vai se afastando da margem, ela se torna mais alta,
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seca, com o dossel aberto, e dominado por leguminosas. Para dentro do continente, a floresta
piora o estado de conservacgdo e as arvores ficam mais espacadas e infestadas por lianas, e o

sub-bosque fica mais denso.

Na Mata do Bugio, outros mamiferos arboricolas como os quatis (Nasua nasua) e 0s
macacos-prego (Cebus nigritus), que podem usar recursos similares aos dos bugios (Estrada
& Coates-Estrada 1985; Asensio et al. 2007), estdo presentes. Todos 0s potenciais predadores
naturais de primatas [aves rapineiras, anacondas, iraras, pequenos e grandes felinos (incluindo
oncas pintadas, Cullen Jr. et al. 2005; Aguiar et al. 2007a)] ocorrem na &rea, inclusive, alguns
predando bugios (Ludwig et al. 2007). No entanto, o0 ambiente da regido ndo € mais primitivo
e original, sendo agora resultado de uma substancial modificacdo devido a acdo humana, o
que pode fazer com que os predadores de topo de cadeia sejam mais raros (ver Ferrari 2009).
A pressdo de caca humana para 0s primatas da regido é baixa, sendo ausente para 0s bugios.
Macacos-prego sdo eventualmente perseguidos por atacarem lavouras (Aguiar et al. 2007a). A
caca na regido é mais dirigida aos ungulados (cateto e queixada), grandes roedores (capivara e
paca) e jacarés para alimentacdo humana, e aos grandes felinos (puma e onga pintada) por

atacarem rebanhos (KC Abreu, comunicacdo pessoal).

As populacdes de bugios do Alto Rio Parana parecem sofrer uma pressédo consideravel
de parasitas e patdgenos. Esta regido é considerada area de risco da febre amarela (Carmo et
al. 2001) e epizootias com mortandades de bugios sdo conhecidas ocorrer ali desde 2001,
embora o agente etioldgico da doenca ainda nao tenha sido identificado (Aguiar et al. 2007a).
Bugios do Alto Rio Parand também podem ser parasitados por Toxoplasmose,
Paracoccidioidomicose, Oropuche, Leptospirose e Encefalite de Saint Louis (Garcia et al.
2005; Corte et al. 2007; Svoboda 2007). Recentes epizootias e mortandades de bugios

ocorreram na regido do Alto Rio Parana no ano de 2008 e foram novamente atribuidas a febre
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amarela. Um surto foi registrado no Municipio de Pato Bragado (PR), a aproximadamente
150 km da Mata do Bugio (Sovoboda WK, comunicacdo pessoal), e outro, no Parque
Provincial de El Pifialito em Misiones na Argentina (Agostini et al. 2008). O periodo de
estudo aqui realizado sobrep6s o periodo em que foram constatadas as Ultimas mortandades
de bugios no rio Parand, entretanto, no presente estudo, ndo foram constatadas mortandades.
A despeito da potencial pressdo de febre amarela, foi constatado no fragmento que os bugios
sofrem infestacOes de pele causadas por larvas de moscas que podem levar o hospedeiro a
morte [provavel infestacdo de Alouattamya sp. (Milton 2003); LM Aguiar, observacdo
pessoal]. Durante o verdo e outono de 2007, ao menos seis diferentes individuos de A.
clamitans e morfotipos hibridos possuiam erosdes na pele em formato caracteristico da miiase
acima reportada (ver Capitulo 4: catagdes em contexto utilitario). Além disso, foram
constatados atraves da analise de fezes, parasitos intestinais levantados durante este estudo,
em individuos de A. caraya, A. clamitans e em hibridos potenciais, que sdo relacionados a
enterites e ma absorcao de nutrientes (Souza Jr. et al. 2009). Constatou-se também que uma
fémea potencialmente hibrida (FA1 de G. Ponte) tossia e vomitava frequentemente ao dia.
Isso foi observado durante o outono de 2007, sendo que este comportamento cessou no
inverno. Diferente do primata humano, vdmitos em primatas ndo-humanos néo séo atribuidos
a gestacdo, mas possivelmente a patdgenos ou a ejecdo de outras toxinas do corpo (Johnson et
al. 2007). Esses dados em conjunto sugerem que 0s parasitas imprimem uma pressao

consideravel a populagéo local de bugios.

Abaixo, sdo mostrados alguns dos individuos e grupos mistos observados neste estudo

e nas areas arredores (Figuras 4 a 14).



48

Figura 1: Regido de estudo no Alto Rio Parand. A) Pareddo das Araras (Capitulo 1) e B)
Mata do Bugio (Capitulos 1, 2, 3 e 4). Localidades na margem esquerda do rio (PR).
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Figura 2: Fragmento Mata do Bugio conectado as matas riparias do rio Parana.
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Figura 3: Fotos da Mata do Bugio (A-C) a margem esquerda do rio Parand (PR), mostrando
sua continuidade com a mata ripéria. Fotos: Lucas M. Aguiar.
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Figura 4: Macho adulto de Alouatta clamitans de um grupo misto monitorado na Mata do
Bugio (MAL do Grupo Ponte). Foto: Lucas M. Aguiar.
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Figura 5: Macho (esquerda) e fémea (direita) adultos de A. caraya de um grupo misto da
Mata do Bugio (MAcar e FA2 do Grupo Vespa). Foto: Lucas M. Aguiar.
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Figura 6: Fémea potencialmente hibrida (esquerda; FA1) semelhante a A. clamitans e macho
de A. caraya (direita) rugindo no Grupo Ponte. Foto cedida por Daniel M. Mellek.
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Figura 7: Casal adulto de A. caraya (ao fundo) e infante potencialmente hibrido do Grupo
Vespa (A-B). Fémea adulta (FA2) realizando cuidado alomaternal no infante potencialmente
hibrido semelhante a A. clamitans (INF2). Fotos: Lucas M. Aguiar.
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Figura 8: Fémea adulta de A. caraya (esquerda) e macho adulto de A. clamitans (direita) do
Grupo Vespa (FA2 e MA2). Foto: Lucas M. Aguiar.

Figura 9: Grupo misto da Mata do Bugio que ndo foi monitorado. Dois hibridos potenciais
em sessao de catacdo (esquerda) e uma fémea e um infante de A. caraya (direita). Foto: Lucas
M. Aguiar.
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Figura 10: Grupo Ponte em descanso. Um macho adulto satélite de A. caraya (acima) e 0
casal formado pelo macho adulto de A. clamitans (MAL) e a fémea potencialmente hibrida
(FA1) (abaixo). Foto: Lucas M. Aguiar.
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Figura 11: A) Fémea adulta potencialmente hibrida da Mata do Bugio (FA1 do Grupo
Vespa). B) A mesma fémea com seu infante nas costas (INF2). Fotos: Lucas M. Aguiar.
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Figura 12: Fémea adulta potencialmente hibrida (FA1 do Grupo Ponte). Em detalhe, a sua
cauda clara e o resto de seu corpo castanho escuro. Foto: Lucas M. Aguiar.

Figura 13: Macho adulto potencialmente hibrido pertencente a um grupo formado apenas por
hibridos potenciais na Mata do Bugio. Em detalhe, a coloracdo escura do corpo, e ruiva da
cauda e topete. Foto: Lucas M. Aguiar.
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Figura 14: Macho potencialmente hibrido capturado em Foz do Iguagu concomitantemente
ao periodo deste estudo. A) Coloracdo preta na regido proximal (semelhante a A. caraya), e
B) castanha na dorsal e distal do corpo (semelhante a A. clamitans). Fotos cedidas por Marcos
Oliveira e Wanderlei de Moraes.
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“Many observers have noted that the crossing of different animal species produces an offspring one sex

of which is rare or absent, or if present sterile, whilst occasionally the missing sex is represented by intermediate
forms. | believe that the rule applies to all cases so far observed, with one certain, and a few doubtful
exceptions.”

Haldane (1922)

“[...] prorrompia como que um traco sentimental da natureza, como se ela solucasse por seu despedagcamento
em individuos.”

Friedrich Nietzsche (1872)

Levantamentos e estimativas populacionais sdo cruciais para o entendimento de
populacdes em zonas de contato, e estes estudos costumam ser as etapas iniciais para
trabalhos com primatas em campo (NRC 1981; Cullen Jr. & Valladares-Padua 1997). Além
da importancia 6bvia de um levantamento inicial numa regido cuja fauna de primatas é pouco
estudada (Capitulo 1), também foi objetivo nesta secdo estudar a organizacdo social dos
grupos mistos de bugios e hibridos potenciais, tais como o tamanho, a composi¢do sexo-etaria
e a dindmica espéacio-temporal dos grupos em um fragmento degradado em area de simpatria

(Capitulo 2).



Simpatria entre Alouatta caraya e Alouatta clamitans e a

redescoberta de potenciais hibridos no Alto Rio Parana
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“It is particularly interesting to note that essentially all of the mammalian genera involved in hybridization are
of animals that are largely diurnal. In these the species-isolating mechanisms seem to be based importantly on
visual identification and a high degree of social complexity and sexual dimorphism has developed. The ready
discernment and conspicuousness of these identifying characteristics seems to have biased taxonomic
judgment.”

van Gelder (1977)

1. Introducéo

O género Alouatta ocorre desde o sul do México até a Argentina, do nivel do mar até
3200 m de altitude, de florestas Umidas até extremamente sazonais, e € 0 género de primata
mais estudado no Novo Mundo (Crockett 1998). Mas paradoxalmente, sua taxonomia e suas
relacBes filogenéticas no nivel intragenérico permanecem incompletas, incertas e pouco
estudadas. Portanto, sua potencialidade como um objeto de estudo da evolucdo na Regido
Neotropical e seu proprio entendimento evolutivo € restrito e pouco aproveitado (Cortés-Ortiz

et al. 2003).

1.1 Sistematica do género Alouatta

Apesar de existir um nimero consideravel de hipéteses conflitantes sobre as relagdes
evolutivas entre quase todos os primatas neotropicais, hd um consenso sobre a monofilia da
familia Atelidae (Alouatta, Ateles, Lagothrix e Brachyteles), sendo que neste grupo, Alouatta
é considerado por muitos autores o género mais basal (Meireles et al. 1999; Oliveira et al.

2002; Wildman et al. 2009; mas veja Rosenberger & Strier 1989).

A taxonomia do género Alouatta é conflitante. Desde o estudo de Hershkovitz (1949),
gue reconheceu apenas cinco espécies, muito se passou e tem se demonstrado, tanto através
de estudos morfolégicos quanto genéticos, que alguns taxons anteriormente propostos, como

por exemplo, Alouatta seniculus, Alouatta belzebul e Alouatta guariba podem ser complexos
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de espécies e de populacdes em diferenciacdo (Rylands et al. 2000, Oliveira et al. 2002, Harris
et al. 2005, Gregorin 2006). Consequentemente, muitas subespécies foram elevadas a
categoria de espécie e hoje o género consta de aproximadamente 10 a 15 espécies e
subespécies. Entretanto, a existéncia e a aceitacdo dos taxons ainda variam conforme o0s

métodos e os autores (Rylands et al. 2000, Groves 2001, Gregorin 2006).

A historia evolutiva e as relagdes filogenéticas entre as espécies de Alouatta também
diferem quanto aos métodos. Segundo Gittleman et al. (2004) isso pode acontecer porque as
amostragens moleculares sdo geralmente oportunistas, sendo dificil abranger todos os clados.
Por outro lado, amostragem de tracos morfoldgicos, que é geralmente mais completa quanto a
amostragem do numero de espécimes, pode ter menor disponibilidade analitica e menor
resolucdo. Estudos morfolédgicos de Alouatta, principalmente sobre a anatomia do 0sso hidide,
apontam os taxons mesoamericanos (e.g. A. palliata) como os mais basais, seguidos de A.
caraya e um clado formado por A. clamitans e A. fusca (antigas subespécies de A. guariba)
como grupo irmdo das espécies amazénicas (e.g. A. seniculus) (Gregorin 2006). Resultados
semelhantes de morfologia foram suportados por estudos citogenéticos, entretanto, A. caraya

foi considerada grupo irméo de A. belzebul (Oliveira et al. 2002).

Ja estudos de genética molecular evidenciaram a separacdo em dois grupos distintos:
0s taxons mesoamericanos (A. palliata e A. pigra) — que teriam origem de uma forma
amazonica — e as espécies sul-americanas, sendo que neste arranjo, A. caraya estaria mais
relacionada as espécies amazonicas (complexo “seniculus”) e A. guariba, aos representantes
do complexo “belzebul” da Mata Atlantica (Bonvicino et al. 2001, Cortés-Ortiz et al. 2003).
Nesta tese foi adotada a filogenia acima devido a grande amostragem de tdxons e espécimes,
além de ela possuir topologias bem resolvidas. Para a nomenclatura dos tdxons do complexo

A. guariba, foi adotada a taxonémica de Gregorin (2006).
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1.2 As raras e desconhecidas zonas de contato entre as espécies de Alouatta

As espécies de Alouatta sdo distribuidas de forma parapétrica, mas hé poucas zonas de
contato e areas de simpatria confirmadas. Potenciais zonas de contato entre as espécies do
género sdo registradas principalmente ao longo de rios, e sdo conhecidas para A. pigra e A.
palliata, ao longo dos rios Grijalva, Usumacinta, Dulce e lago lzabal (Cortés-Ortiz et al.
2003; Baumgarten & Williamson 2007; A. Estrada comunicagdo pessoal); entre A. palliata e
A. seniculus, entre os rios Atrato e Sinu (Defler 2004); entre A. seniculus e A. belzebul, entre
o0s rios Santa Helena, Madeira e Tapajés (Hirsch et al. 1991; Pinto & Setz 2000); entre A.
seniculus e A. caraya, entre os rios Blanco e Guaporé (Wallace et al. 2000; lwanaga & Ferrari
2002); entre A. belzebul e A. caraya, nas cabeceiras do rio Parnaiba (Chame & Olmos 1997);
entre A. caraya e A. sara, no rio Yacuma (Blintge & Pyritz 2007); e entre A. caraya e A.
clamitans, entre os rios Uruguai e Parana (Hirsch et al. 1991; Di Bitetti et al. 1994; Di Bitetti

2005; Gregorin 2006).

Embora a zona de contato entre A. caraya e A. clamitans seja potencialmente extensa,
registros de simpatria sdo raros. A primeira indicacao da existéncia de simpatria veio através
dos espécimes capturados por A. Mayer nas florestas do Alto Rio Parand, na década de 1940.
No entanto, o sitio de captura de A. caraya (Parque Nacional do Iguagu) estava a cerca de 300
km de distancia do sitio de captura de A. clamitans, que foi numa regido conhecida como
Sertdo do Rio Parana (dados obtidos em Lorini & Persson 1990). Naquela época, trés fémeas
foram coletadas no Sertdo do Rio Paranad e depositadas no Museu de Histdria Natural do
Capdo da Imbuia (MHNCI), em Curitiba, Estado do Parana, sul do Brasil. A colora¢do da
pelagem dessas fémeas ndo correspondia aos padrdes conhecidos para nenhuma das duas
espécies. Entretanto, a coloracdo era distintamente arranjada em um mosaico formado pelas

coloragOes tipicas das fémeas de A. caraya e de A. clamitans e, portanto, ndo puderam ser
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classificadas como pertencentes a nenhuma das espécies (Gregorin 2006). Estudos
taxonémicos enfatizaram a possibilidade de esses espécimes serem hibridos entre A. caraya e

A. clamitans (Lorini & Persson 1990; Gregorin 2006).

Recentemente, Di Bitetti (2005) registrou A. caraya e A. clamitans vivendo em
simpatria no Parque Provincial El Pifialito, entre os rios Uruguai e Parana, na Argentina. Mas,
em esforcos também recentes, as duas espécies nao foram encontradas coexistindo na regido
de Porto Rico, Alto Rio Parana, uma localidade com potencial para a ocorréncia de simpatria
(Aguiar et al. 2007a). Mesmo com a possibilidade de ocorréncia de A. clamitans na regido,
somente foi encontrada A. caraya vivendo em simpatria com espécies de macacos-prego
(Cebus nigritus e C. cay), e a ocorréncia de A. clamitans na regido passou a ser historica

(Aguiar et al. 2007a).

Em dezembro de 2005, foi coletado por KC Abreu um espécime de A. clamitans
atropelado na BR-487, municipio de Icaraima, Estado do Parana (regido de fronteira com o
estado do Mato Grosso do Sul), arredores do Parque Nacional de llha Grande. Esta é uma area
gue em meados de 2004 foi observado A. caraya em vida livre (LM Aguiar, observacédo
pessoal). O passo seguinte, portanto, foi organizar uma expedicdo para a procura das duas
espécies nos arredores do Parque. O objetivo de pesquisa neste capitulo foi levantar as
espécies de Alouatta nas matas ciliares e em um fragmento florestal na regido onde o
espécime foi coletado, no Alto Rio Parana. A meta foi mostrar a existéncia atual da simpatria
entre A. caraya e A. clamitans no rio Parana, um fenébmeno que outrora apenas se
conjecturava e era tratado com certa desconfianga na literatura. Mais ainda, pretende-se
mostrar que os espécimes potencialmente hibridos, que s6 eram conhecidos em museu, ainda

existem em vida livre.
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2. Material e métodos

A expedigdo para a procura dos primatas ocorreu em abril de 2006, com incursdes
separadas nas florestas riparias e no fragmento continental Mata do Bugio da margem
esquerda do rio Parana, Estado do Parana (Figura 1B, Figuras 2 e 3 da Area de Estudo). Nas
florestas riparias foram realizadas buscas durante dois dias consecutivos, percorrendo a
margem do rio dentro de um barco (no primeiro dia). A busca de barco ocorreu desde o
distrito de Porto Figueira até 17 km a montante do rio, encerrando a aproximadamente 4 km
acima do distrito de Porto Camargo. No segundo dia, o percurso de 17 km foi feito no sentido
contrério através de caminhadas no interior da mata. No terceiro dia, foi percorrido o
perimetro do fragmento continental e uma trilha de aproximadamente 3 km no interior desta
mata. Todos os primatas localizados foram contados e identificados sempre por um mesmo
observador (LM Aguiar), no intuito de reduzir confusbes e tendéncias individuais de
observacdo. Dada a caréncia de dados genéticos, os bugios foram identificados conforme o
padrdo da coloracdo da pelagem e, para tanto, foi utilizada a descricdo morfoldgica das
espécies contida em Gregorin (2006). Os resultados do presente capitulo podem ser acessados

de forma condensada em Aguiar et al. (2007b).
3. Resultados

Ao final de trés dias de buscas foram identificadas trés espécies de primatas formando
grupos monoespecificos nas matas riparias: cinco grupos de A. caraya, dois grupos de A.
clamitans e um grupo de Cebus nigritus. No sitio conhecido localmente como “Pareddo das
Araras” (Figura 1A da Area de estudo) foi observado um grupo de A. caraya a

aproximadamente 30 m de distancia de um grupo de A. clamitans.
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Na Mata do Bugio foi observado e acompanhado um grupo de Alouatta composto por
sete individuos. Este grupo continha dois machos adultos e duas fémeas adultas de A. caraya
e um macho e duas fémeas adultas com padréo de coloracdo da pelagem em mosaico. Nestes
animais, a pelagem da face, cabeca e pernas era castanho escuro com partes avermelhadas
(coloracéo caracteristica de A. clamitans) e a pelagem da cauda, maos e pés era louro-dourado
(coloracdo caracteristica de A. caraya). O padrdo de coloracdo do macho esta mostrado na
Figura 1. Inicialmente, quando o grupo foi encontrado, todos os animais estavam descansando
na mesma arvore. Posteriormente, duas fémeas com coloracdo em mosaico foram observadas
fazendo catagdo no macho de A. caraya, e uma fémea de A. caraya e 0 macho com coloragédo

em mosaico comecgaram a comer as folhas juntos, na mesma arvore em que foram localizados.

Figura 1: Macho de Alouatta com o padréo da coloragdo da pelagem em mosaico. Note a

coloragéo castanho-escuro na maior parte do corpo, com porc¢des avermelhadas e a coloragédo
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louro-dourada nas méos (A) e cauda (B). Um diagrama ilustrativo € mostrado em (C). Fotos

cedidas por Daniel M. Mellek.

4. Discussao

A simpatria aqui observada indica que a regido do Alto Rio Parana pode ser
considerada uma zona de contato faunistico, refletindo os limites vegetacionais da Mata
Atlantica, do Cerrado, e com influéncias do Pantanal. Alouatta caraya é a espécie de bugio
caracteristica do Brasil central, ocorrendo principalmente dentro dos dominios do Cerrado, do
Pantanal e da Caatinga, enquanto A. clamitans é a espécie de bugio caracteristica do sul e
sudeste da Mata Atlantica (Gregorin 2006). Caso a hibridacdo seja confirmada, esta regido

passa a ser considerada ndo apenas uma zona de contato, mas sim uma zona hibrida.

Diferentemente do Velho Mundo, a simpatria entre espécies de primatas congéneres
na Regido Neotropical é um fendbmeno raro por causa da similaridade de seus nichos (Peres &
Janson 1999; Ferrari 2004). A degradacdo e destruicdo das florestas neotropicais podem
tornar a simpatria de primatas congéneres ainda mais incomum, visto que as disputas entre
espécies ecologicamente similares podem ficar mais acirradas em ambientes perturbados.
Alguns autores tém salientado a auséncia de A. clamitans em potenciais zonas de contato por
efeito dos severos disturbios causados pela acdo antrépica nos ambientes (Di Bitetti et al.
1994; Codenotti et al. 2002; Aguiar et al. 2007a). Por outro lado, os mesmos autores
salientaram que A. caraya é mais tolerante aos efeitos da fragmentacdo do habitat, e alguns
encontraram que esta espécie tem maior diversidade alimentar do que A. clamitans (Agostini
2009; Agostini et al. 2009), sendo que talvez por isso ela ainda pode ser encontrada nesses

ambientes perturbados. A simpatria aqui observada na regido do Parque Nacional de llha
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Grande parece, portanto, indicar a existéncia de uma area relativamente mais preservada onde
as duas espécies ainda coexistem, do que outras porcdes da APA das llhas e Varzeas do Alto
Rio Parana, onde A. clamitans esta agora ausente (Aguiar et al. 2007a). Em contraste com as
observacdes de Di Bitetti (2005) na Argentina, a regido de simpatria do presente estudo é
localizada nas margens do rio Parana. Na Argentina, o registro de simpatria € no inter-flavio
dos rios Parand e Uruguai, sendo que, conforme sugerido pelo autor, A. caraya esta
substituindo A. clamitans em localidades proximas as margens do rio Parand devido aos

distdrbios antropicos.

Os animais com padrdo de coloragdo em mosaico observados neste estudo sdo
provaveis hibridos entre A. caraya e A. clamitans. Os padrdes aqui observados sdao muito
similares ao da fémea MHNCI.031 que foi capturada no “Sertdo do Rio Parana” no ano de
1945 e que Lorini & Persson (1990) e Gregorin (2006) identificaram como hibridos entre as
duas espécies. No entanto, sabe-se que hibridos nem sempre sdo morfologicamente
intermediarios entre os progenitores e nem todos que sdo morfologicamente intermediarios
sdo hibridos (Darwin 1859; Dowling & Secor 1997). Portanto, a possibilidade de estes
animais com padrdo de coloracdo aberrante representar variagcdes naturais ou resultados de
outros processos como, por exemplo, endocruzamento ou deriva genética, ainda ndo pode ser
excluida (ver Buss et al. 2007; Fortes & Bicca-Marques 2008). A despeito da real causa, este
estudo confirma a existéncia desses animais em vida livre e que este padrdo em mosaico

também ocorre em machos, visto que até entdo, os espécimes conhecidos eram fémeas.

O comportamento dos animais observados na Mata do Bugio (e.g. descanso,
alimentacdo e catacdo simultdnea) sugere que os individuos formam uma unidade social
discreta, um grupo. Embora Cortés-Ortiz et al. (2003) tenham registrado a existéncia de

grupos mistos entre duas espécies irmas (A. pigra e A. palliata) que se separaram a cerca de
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trés milhdes de anos, o grupo com hibridos potenciais observados no presente estudo é de
particular interesse por dois principais motivos. Primeiro, a evidente diferenca de coloracéo
entre as duas espécies que provavelmente reflete adaptacdes locais (veja Bradley & Mundy
2008) parece nao funcionar como uma completa barreira reprodutiva. A coloracao das duas
espeécies parece ser tdo importante para o0 reconhecimento e comunicacao intraespecifica que
A. caraya e A. clamitans evoluiram dimorfismo sexual nos adultos, provavelmente por acéo
da selecdo sexual (Hershkovitz 1977; Bicca-Marques & Calegaro-Marques 1998; Hirano
2003; Bradley & Mundy 2008). Se a hibridacdo for confirmada, tal importante caracteristica
desses primatas, a coloracdo, ndo funcionou neste caso como uma barreira pré-zigética para o
intercruzamento. Segundo, o tempo de divergéncia entre as duas espécies (5,1 milhdes de
anos, Cortés-Ortiz et al. 2003) ndo foi suficiente para a completa evolugdo de um isolamento
reprodutivo pré-zigético entre elas. Embora ainda ndo haja um consenso entre 0s varios
trabalhos, segundo o estudo de Cortés-Ortiz et al. (2003), as duas espécies ndo sdo
aparentadas dentro do género Alouatta, sendo A. caraya mais proxima as espécies da
Amazobnia e A. clamitans mais proxima a outra espécie da Mata Atlantica, A. belzebul.
Entretanto, mesmo que divergentes, A. caraya e A. clamitans ainda ndo apresentam diferencas
suficientes em suas afinidades sistematicas (sensu Darwin 1859) para impedir o
intercruzamento. Ou seja, ainda possuem compatibilidades anatdmicas e fisioldgicas
suficientes para se reconhecerem como potenciais reprodutores e gerarem hibridos (Darwin
1859; Avise 2004). Isso esta de acordo com a ideia de que as populagbes podem adquirir
morfologias diferentes e nenhum mecanismo de isolamento. Taxas de divergéncia molecular e
de aquisicdo de especializacdo em nichos variam independentemente da aquisi¢cdo do

isolamento reprodutivo (Avise 2004; Mayr 2005).
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Vale ressaltar que a viabilidade de hibridos entre taxons de animais pode ser
inversamente proporcional ao tempo de divergéncia dos tdxons parentais (principalmente para
hibridos homoploides) (Darwin 1959; Chapman & Burke 2007). Portanto, do ponto de vista
evolutivo, seria interessante um estudo comparativo sobre a aptiddo e o sucesso reprodutivo
dos hibridos formados pelo cruzamento entre espécies de bugios filogeneticamente mais

proximas (A. palliata e A. pigra) e entre espécies mais divergentes (A. caraya e A. clamitans).

O Parque Nacional de llha Grande e seus arredores sdo de importancia rara, pois ali €
possivel encontrar duas espécies de bugios coexistindo em vida livre. Portanto, a regido
merece maiores esfor¢cos em investigagdes cientificas e em medidas conservacionistas.
Estudos genéticos, comportamentais e ecol0gicos serdo necessarios para acessar a aptidao dos

morfotipos hibridos e para revelar a real natureza dessas variagoes.

5. Pés-escrito

Este capitulo transcreveu de forma aprimorada os dados da publicacdo pioneira
(Aguiar et al. 2007b) sobre alguns aspectos de zonas hibridas do género Alouatta. Apés a
publicacdo deste trabalho em meados de 2007, pelo menos mais trés zonas hibridas de
Alouatta foram publicadas na literatura cientifica por colegas no México, Argentina e Brasil
(Estado do Rio Grande do Sul). Ao longo dos proximos capitulos serdo discutidos e
comparados alguns dos resultados aqui levantados com os resultados conhecidos para as

outras zonas hibridas.



Tamanho, composi¢ao e dinamica de grupos mistos de Alouatta

caraya, Alouatta clamitans e potenciais hibridos
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“Species-specific color cues might be especially important for taxa at risk of interbreeding and producing less fit
hybrids. It is interesting to note that some of the most colorful primate taxa are those that commonly form
polyspecific associations, where the risk of interbreeding might be especially high.”

Brenda J. Bradley & Nicholas I. Mundy (2008)

“It is known that very striking differences in color and color pattern may not prevent hybridization when two
previously isolated but closely related populations first come into contact with one another.”

Martin Moynihan (1968)

1. Introducéo

Ao mesmo tempo em que os fatores demograficos (tamanho de grupo, estrutura sexo-
etaria, crescimento populacional) de uma populacdo influenciam diretamente no sucesso
reprodutivo, e consequentemente nos sistemas sociais, sdo também os fatores mais variaveis
(Pope 1998). Para animais sociais, 0 tamanho de grupo tem sido a estimativa da socialidade
mais comumente avaliada (Silk 2007). No entanto, grupos de tamanhos similares podem
diferir em vérios aspectos de sua composi¢do, tais como a propor¢do de machos para fémeas,
a estrutura de idade e o grau de parentesco entre os individuos. Variagcbes em qualquer um
desses aspectos poderiam influenciar o desempenho reprodutivo do individuo e o sucesso do
grupo (Pope 1995, 1998; Silk 2007). Por exemplo, para o género Alouatta, o tamanho e a
composigdo dos grupos sociais podem influenciar diretamente 0 sucesso reprodutivo de
machos e fémeas (Pope 2000a; Treves 2001). Deste modo, populacGes de bugios com
diferencas de tamanho de grupo e estruturas sexo-etarias poderiam crescer em diferentes
proporcdes. Portanto, estimativas populacionais como essas, sdo consideradas bons
indicadores para avaliar o status das populacdes de bugios (Zucker & Clarke 2003).

Estimativas populacionais das espécies - e de seus potenciais competidores e
predadores - também sdo importantes para o entendimento das interacGes e associacOes

interespecificas. A modificacdo de uma comunidade através da introducdo ou extin¢do de
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predadores, cacadores, competidores e patdgenos pode agir diretamente na associacao entre as
espeécies (Gautier-Hion & Gautier 1974; Hoeksema & Bruna 2000). Mudangas na comunidade
podem promover alteracdes das estimativas populacionais que produzirdo varios cenarios
demogréaficos e que irdo influenciar a probabilidade de as espécies se associarem (Cords &
Wirsig 2010).

Sabe-se que para alguns primatas, cetdceos e pinipedes, as associacdes entre
heteroespecificos, ou mesmo as hibrida¢des, podem ocorrer especialmente quando e onde 0s
conspecificos sdo naturalmente raros (e.g. ecétonos), ou sofreram afunilamento populacional,
tornando-se raros (Seehausen 2004; Lancaster et al. 2006; Cords & Wirsig 2010). Por
exemplo, Gautier-Hion & Gautier (1974) salientaram que grupos monoespecificos vestigiais
de espécies de Cercopithecus se associavam mais frequentemente em grupos poliespecificos
em areas extremamente degradadas e com forte pressdao de caca. De fato, a caca € uma
pressdo que pode retirar de maneira tendenciada, determinados individuos de algumas
populacdes (e.g. reprodutores) (Chapman & Peres 2001), aumentando a probabilidade de
heteroespecificos se associarem e hibridarem como uma forma de compensar a baixa
densidade de conspecificos (Gautier-Hion & Gautier 1974; Hoeksema & Bruna 2000;
Frantzis & Herzing 2002; Lancaster et al. 2006). Surtos epizodticos, como por exemplo, os da
febre amarela, também podem diminuir populaces de certos primatas neotropicais como 0s
bugios, também tornando a composicdo dos grupos alterada (Chapman & Balcomb 1998;
Pope 1998; 2000a; Agostini et al. 2008), e em alguns casos, pode promover a fusdo desses
grupos (Pope 1998; 2000a).

Uma vez que a hibridagdo tenha ocorrido, seus efeitos biologicos podem também agir
para desviar a propor¢do sexual das populacGes. Por exemplo, em animais, muitos

cruzamentos interespecificos produzem uma primeira geracdo hibrida (F1) com proporgéo
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sexual desviada para o0 sexo homogamético devido a baixa viabilidade do sexo
heterogamético (machos em mamiferos; fémeas em aves). Este fenémeno é conhecido como
Regra de Haldane e prediz que em intercruzamentos, particularmente em F1, se um dos sexos
for raro, ausente ou infértil, este sera o sexo heterogamético (Haldane 1922; Wu et al. 1996).
Apesar da Regra de Haldane ocorrer de forma mais rara em mamiferos por causa da
inativacdo de um dos cromossomos sexuais nas fémeas (Turelli & Orr 1995), seus efeitos tém
sido registrados na hibridacdo entre bugios da América Central (A. palliata e A. pigra, Cortés-
Ortiz et al. 2007). A ocorréncia e os efeitos desses desvios sexuais nos primatas neotropicais
ainda ndo sdo compreendidos e estudos de estimativas populacionais em outras zonas hibridas
sdo, portanto, necessarios.

Estudos de organizacao social, tais como a composicao e a dindmica de grupos mistos
também tém importancia no entendimento de sistemas mais fluidos, que apresentam
estratégias de fissdo-fusdo de subgrupos (Chapman & Chapman 1996; Aureli et al. 2008).
Espécies em grupos mistos tendem a formar subgrupos discretos onde os individuos séo
geralmente cercados por conspecificos (Barnard 1979). Para primatas, grupos mistos de
espécies representam um andlogo aos grupos com fissdo-fusdo de subgrupos, onde a
frequéncia, duracdo e composicdo da associacdo podem mudar conforme as condicdes
ecologicas (Chapman & Chapman 1996). Em grupos coesos ha a necessidade de uma
comunicacdo explicita, especializada e ndo ambigua entre os individuos, o que pode ser
dificultada entre heteroespecificos em grupos mistos (Aureli et al. 2008). Assim, a separacao
espacial e temporaria em subgrupos de diferentes taxons pode ser o resultado da maior
facilidade de sinais e comunicagdo entre conspecificos, e da menor, entre heteroespecificos.
Estratégias de fissdo-fusdo em grupos de conspecificos de primatas ocorrem normalmente em

Atelideos (Ateles, Brachytheles e Alouatta) e Hominideos (Homo sapiens, Pan troglodytes),
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tanto frugivoros quanto folivoros, e tém sido interpretadas como mecanismos homeostaticos
de grandes grupos para evitar as disputas intragrupais que podem surgir em grandes grupos
(Jones 1995a; Lehmann et al. 2007; Sussman & Garber 2007; Aureli et al. 2008; Snaith &
Chapman 2008). Alguns estudos tém salientado que a composi¢éo de individuos dentro dos
subgrupos pode ser mediada por preferéncias, por afinidades e, até mesmo, por amizades
entre parceiros (Bezanson et al. 2008).

Os bugios vivem geralmente em sociedades monoespecificas cujos tamanhos,
densidades, composicdes e sistemas de grupo variam geograficamente dentro de uma mesma
espécie, entre espéecies e, até mesmo, dentro de um mesmo grupo ao longo do tempo (Treves
2001). Os grupos possuem tamanhos que variam desde um casal e sua cria, até grupos com
mais de 40 individuos em A. palliata (Chapman & Balcomb 1998). A proporcdo de machos
adultos para fémeas adultas varia de 1:0,71 a 1:4,1 e a propor¢do de imaturos por fémeas
adultas - que pode refletir fecundidade - pode variar de 0:1 a 2:1 (Chapman & Balcomb
1998). Em grupos grandes como os de A. palliata e em alguns de A. caraya, podem existir
sistemas poliginiandricos e fissdo-fusdo de subgrupos (Jones 1985; 1995a; 2004; Pope 2000b;
Wang & Milton 2003; Bravo & Sallenave 2003; Kowalewski 2007). Para as outras espécies
do género é mais comum um sistema poliginico com a presenca de duas a quatro fémeas
adultas por grupo - sendo uma dominante - um macho adulto dominante e suas crias, além de
machos adultos mais velhos e machos subadultos com pouco ou nenhum acesso a reprodugédo
intragrupal (Pope 1990; 2000a; Treves 2001; Jones 2004). No género Alouatta, ambos os
sexos dispersam de seus grupos natais quando ou préximos de atingirem a maturidade sexual.
Estudos com A. seniculus mostraram que populagfes com baixas densidades, ou em
crescimento, mas que apresentam alta formacgdo de novos grupos através de dispersdes de

individuos, 0s grupos seriam menores e com baixo grau de parentesco entre as poucas fémeas
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e entre 0s poucos machos (Pope 1998; 2000a). Entretanto, enquanto a populacdo cresce, as
filhas da fémea dominante podem permanecer no grupo natal e se reproduzir, formando um
sistema de fémeas filopatricas matrilinear (Pope 2000a). Este sistema social foi denominado
de “grupo socialmente maduro” e pode ser comum em populacdes mais densas ou estaveis,
gue possuem grupos maiores, onde ha pouca oportunidade para a formacdo de novos grupos
(Pope 1998; 2000a). Este sistema poderia ser esperado para os grandes grupos de A. caraya
em ambientes saturados do rio Parana.

Mesmao neste sistema de fémeas aparentadas, o nimero parece se estabilizar em quatro
fémeas adultas devido a competicdo intrassexual, sendo as novas fémeas expulsas do grupo
pela coalizdo das fémeas residentes (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1996; Giudice
1997; Pope 2000a, b; Jones 2004). Crockett & Janson (2000) propuseram que as fémeas
residentes limitariam o aumento do nimero de fémeas em um grupo por causa do aumento do
risco de infanticidio, dado que quanto maior o nimero de fémeas adultas reprodutoras, maior
pode ser o risco de machos extragrupo invadirem e matar os infantes e juvenis. Assim, nestas
sociedades, as fémeas limitariam a reproducdo, a entrada e a manutencao de outras fémeas,
consequentemente, controlando o tamanho dos grupos (Pope 2000b). De fato, grupos com
mais de quatro fémeas parecem ter a reproducdo diminuida (Jones 2004; Aguiar et al. 2009).

Nos sistemas de grupos de primatas poliginicos com poucas fémeas, ha uma tendéncia
de haver menos machos adultos por grupo (comparado ao nimero de fémeas) devido a
possibilidade de apenas um macho monopoliza-las (Nunn 1999). Entretanto, em grupos
maiores e maduros, mais machos podem permanecer no grupo ja que 0s custos para migrar
em ambientes saturados podem ser altos (Nunn 1999; Pope 1990; Pope 2000b). Em grupos
maduros de A. seniculus ha maior nimero de machos, com possibilidades de aliangas entre

eles (Pope 1990). Em geral, os estudos tém mostrado que o sucesso reprodutivo das fémeas de
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bugios tende a aumentar em grupos maduros com fémeas aparentadas em um sistema
matrilinear (Pope 2000a) e onde ocorre aumento do nimero de machos adultos e subadultos
nos grupos (grupos multimachos) que podem promover a defesa contra a predacdo e,
principalmente, contra o infanticidio (Treves 2001; van Schaik & Kappeler 1997).

Alouatta caraya e A. clamitans sdo espécies geralmente poliginicas (Jones 2004), mas
com a possibilidade de existir poliginandria em A. caraya (Kowalewski 2007). Ambas as
espécies podem diferir em comunicacdo como as vocalizagdes (Chiarello 1995b; da Cunha &
Byrne 2006; da Cunha & Jalles-Filho 2007) e a coloracdo (Bicca-Marques & Calegaro-
Marques 1998; Hirano 2003). Do ponto de vista ecoldgico sdo espécies muito similares, tanto
que sao tratadas por alguns autores como ecoespécies (Peres & Janson 1999). Em simpatria
apresentam uso do habitat, padréo de atividades e dieta muito similares, sendo que A. caraya
pode apresentar maior diversidade alimentar (Agostini 2009; Agostini et al. 2009). Entretanto,
em alopatria, possuem diferentes estimativas populacionais como abundéncia, tamanho,
composicdo e sistemas de grupos que podem mudar de acordo com as variaveis ambientais
(Rumiz 1990; Miranda & Passos 2005; Marques 2006; Kowalewski 2007; Aguiar et al. 2009).

Nos ambientes produtivos das matas riparias do rio Parana, A. caraya vive em
populacdes densas e tende a possuir grupos grandes de até 21 individuos, com média de 12
individuos por grupo (Aguiar et al. 2009). Esses grupos sdo multimachos (com até cinco
machos em um grupo) e podem exceder o limite de quatro fémeas, sendo conhecidos grupos
com até seis fémeas adultas (Bravo & Sallenave 2003; Jones 2004; Kowalewski 2007; Aguiar
et al. 2009). Grandes grupos de A. caraya também podem apresentar estratégias de fissao-
fusdo de subgrupos (Bravo & Sallenave 2003; Kowalewski 2007). O sistema matrilinear é
conhecido para a espécie, mas foi observado em animais cativos (Jones 1983). Embora tal

sistema fosse esperado ocorrer nos grupos dos ambientes saturados do rio Parana, ainda nédo



79

ha estudos sobre o assunto. Médias menores de tamanho de grupo podem ocorrer em outras
regides da distribuicdo da espécie (e.g. 6,6 individuos por grupo; Silva & Codenotti 2007) e
pequenos grupos sdo conhecidos na Caatinga, onde a espécie € mais rara (Moura 2007).

Ja A. clamitans possui grupos menores, tendo média de aproximadamente seis
individuos por grupo (Miranda & Passos 2005; Marques 2006). Na grande maioria dos grupos
observa-se o sistema de um Unico macho com duas a trés fémeas adultas, no entanto, grupos
com dois, trés, ou mesmo com cinco machos sdo conhecidos (ZMB Hirano, comunicacéo
pessoal). Diferente de A. caraya, o tamanho e a composi¢do dos grupos de A. clamitans
parece ndo variar conforme varia a abundancia da espécie (Marques 2006). Alouatta
clamitans pode atingir densidades altas em pequenos fragmentos e densidades baixas em
grandes areas protegidas e conservadas de Floresta Ombrofila Densa (Ingberman et al. 2009),
mas o tamanho médio dos grupos é quase constante. Entretanto, grupos ligeiramente maiores
podem ser encontrados em fragmentos pequenos e isolados onde a dispersdo é dificultada
(Jardim 2005).

AssociacOes interespecificas envolvendo bugios sdo raras (Glander 1979; Jones
1995b). Esses animais tendem a ser neutros ou até mesmo parecem evitar relacdes
associativas com outros primatas e mamiferos (Neville et al. 1988; Haugaasen & Peres 2009).
Portanto, grupos mistos entre espécies de bugios sdo raros, e grupos mistos com
intergenéricos ainda ndo foram reportados (Neville et al. 1988). Alguns registros de grupos
mistos entre espécies de bugios sdo conhecidos em zonas hibridas entre A. palliata e A. pigra
no México (Cortés-Ortiz et al. 2003). Recentemente foi reportado um grupo misto entre A.
caraya e A. clamitans na zona hibrida da Argentina (Agostini et al. 2008), e grupos com

potenciais hibridos no Rio Grande do Sul (Bicca-Marques et al. 2008). Esses estudos foram
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publicados concomitantemente ao trabalho que expbe parte dos resultados do presente
capitulo (Aguiar et al. 2008).

Neste capitulo, o objetivo da pesquisa foi o0 de estudar as estimativas populacionais
tais como o tamanho, a composicao e a dinamica de grupos mistos entre Alouatta caraya, A.
clamitans e potenciais hibridos em um pequeno fragmento florestal localizado em area de
simpatria. A meta foi entender como a coexisténcia das duas espécies e dos hibridos
potenciais afeta a organizacdo social dos grupos. Pretende-se também mostrar novas
evidéncias de hibridacéo interespecifica.

1.1 Predigdes

(1) Grupos mistos entre espécies de primatas sdo formados por duas ou mais espécies
(geralmente intergenéricas) que diferem em aspectos do nicho (Terborgh 1990, Stensland
2003). Visto que a sobreposi¢do de nicho interespecifico € menor do que a sobreposicdo
intraespecifica (o que diminui o potencial de disputas entre as espécies), 0S grupos mistos
podem ser maiores do que os grupos monoespecificos (Terborgh 1990, Stensland 2003).
Entretanto, se A. caraya e A. clamitans sdo espécies ecologicamente muito similares (Peres &
Janson 1999; Agostini 2009; Agostini et al. 2009), seria esperado que 0S grupos
poliespecificos formados pelas duas espécies caissem no mesmo dilema dos monoespecificos,
onde o maior custo do aumento do tamanho de grupo € o aumento direto da necessidade de
partilha de recursos. Mesmo para primatas folivoros como os bugios, 0 aumento da disputa
intragrupal pode restringir o limite superior de tamanho dos grupos (van Schaik 1989; Snaith
& Chapman 2007). Portanto, seria esperado que 0s grupos mistos entre A. caraya e A.

clamitans ndo fossem maiores do que 0s grupos monoespecificos.

(2) Para os bugios, a coloracdo e as vocalizagbes sdo sinais sexuais e sociais

importantes e diferem entre as duas espécies. De fato, a distinta coloracdo das duas espécies,
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aliada ao dicromatismo sexual, sugere que a coloracdo da pelagem seja um importante
mecanismo de comunicacao intra-especifica e intersexual, talvez moldada pela selecdo sexual
(Hershkovitz 1977; Bicca-Marques & Calegaro-Marques 1998, Hirano 2003). Além do mais,
as vocalizacOes de rugido que podem servir para adverténcia, ocupacdo ou defesa da area, ou
de recursos explorados pelo grupo, podem diferir em contexto e fungéo entre as duas espécies
(Chiarello 1995b; da Cunha & Byrne 2006, da Cunha & Jalles-Filho 2007). Portanto, seria
esperado que as diferencas nas sinalizacbes entre as duas espécies gerassem certas
incompatibilidades sociais, ou um reconhecimento interespecifico relativamente menor do
que o intraespecifico, ja que reacdes entre membros de diferentes espécies tendem a ser mais
fracas do que entre membros de uma mesma espécie (Moynihan 1968). Assim, seria esperado
que os grupos mistos formados pelas duas espécies fossem instaveis ou pouco coesos. Por
outro lado, se as duas espécies sdo ecologicamente similares e podem disputar recursos em
simpatria (Agostini 2009; Agostini et al. 2009) seria esperado nos grupos mistos alguma
estratégia, ou dindmica espacio-temporal, como a de fissdo-fusdo de subgrupos para aliviar os

custos de viverem juntas, ainda mais em um ambiente degradado como o da Mata do Bugio.

2. Material e métodos

2.1 Levantamento e tamanho de grupos

Durante outubro de 2006 a abril de 2007, LM Aguiar, juntamente com KC Abreu e
DM Mellek realizaram buscas iniciais por grupos de Alouatta na Mata do Bugio em fases
mensais de cinco a 10 dias, perfazendo um total 380 h de esforco de campo. Este
levantamento inicial foi realizado através de duas principais estratégias: 1) busca ativa
utilizando trilhas no interior da mata e ao longo do perimetro do fragmento e 2) através da

localizagédo dos rugidos. Parte desses resultados pode ser acessado em Aguiar et al. (2008).
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Apds esta primeira fase, foram identificados mais dois grupos vizinhos aos grupos que foram

escolhidos para ser monitorados (ver abaixo).

Todos os individuos localizados foram identificados quanto a espécie e ao Ssexo
sempre pelo mesmo observador (LM Aguiar) no intuito de reduzir confusdes e tendéncias
individuais de observacéo. Existe a possibilidade de que qualquer individuo na Mata do Bugio
apresente algum grau de contaminagdao genética (“hybrid swarm”), mesmo aqueles com
fenotipo puro. Portanto, existe a possibilidade de que este estudo esteja classificando os
individuos mais como individuos confenotipicos do que individuos conspecificos
(Goldsworthy et al. 1999). Entretanto, dada a caréncia de dados genéticos, os bugios foram
identificados apenas conforme o padrdo da coloracdo da pelagem e, para tanto, foi utilizada a
descricdo morfologica das espécies conforme Gregorin (2006) e também a experiéncia prévia
do autor de observacdes das duas espécies vivendo em alopatria. Para a classificacdo sexo-
etaria dos individuos, foram utilizados os estudos com A. caraya de Rumiz (1990) e os
trabalhos com A. clamitans de Mendes (1989) e Hirano (2003) que discriminaram as classes
sexo-etarias de acordo com o tamanho e a coloracdo dos individuos. Os individuos que
apresentaram padrdo de coloracdo da pelagem em mosaico, ou intermediario entre as duas
espécies, foram considerados como morfotipos hibridos (Gregorin 2006, Aguiar et al. 2007b).
Esses padrdes combinaram principalmente a coloracdo dourada das fémeas de A. caraya e a
coloracgéo castanha escura das fémeas de A. clamitans. Foi observado somente um padrdo que
mesclou a coloracdo da pelagem dos machos das duas espécies. Todos os padrdes de
coloracdo hibrida foram desenhados conforme observado em campo com auxilio de

bindculos, ou através de analise a posteriori de fotografias.
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2.2 Dinamica de grupos

Depois de realizar o levantamento foram escolhidos dois grupos mistos devido a maior
facilidade e frequéncia de encontros com esses animais. Os dois grupos foram habituados
durante trés meses cada e, logo apos, foi possivel iniciar o estudo sistematizado ao longo de
12 meses com cada grupo (Tabela 1). Com o tempo, notou-se que os dois grupos eram
vizinhos, entretanto, um grupo habitou as florestas proximas da margem do rio (Tabela 2:
grupo J, daqui pra frente G. Ponte) e o outro, mais no interior do fragmento (Tabela 2: grupo
G, daqui pra frente G. Vespa). Os dados da dinamica da constituicdo dos dois grupos foram,
portanto, cumulativos ao longo das duas fases de coleta, totalizando 18 meses de amostragem
para G. Ponte e 16 meses para G. Vespa. Durante o periodo de coleta, cada grupo foi
acompanhado de quatro a cinco dias completos por més (ver detalhes no Capitulo 3), o que
totalizou 1618 h em campo. Para ilustrar a dindmica na constituicdo dos dois grupos ao longo
do periodo de observacdo, foi adaptado o diagrama de demografia utilizado por Rudran

(1979).

Ao longo da coleta sistematizada, foi registrado o ndmero de horas em que 0s
individuos residentes dos grupos (aqueles que compuseram 0s grupos por mais da metade do
estudo) e os individuos satélites (aqueles que compuseram o grupo por menos da metade do
estudo e estiveram associados ao grupo em meses ndao consecutivos e/ou perifericamente)
estiveram associados. Entretanto, devido a grande disperséo entre os individuos de G. Vespa
houve uma dificuldade inicial para decidir quais individuos deveriam ser acompanhados.
Portanto, para padronizar a coleta de dados, optou-se por acompanhar os individuos de A.
clamitans (que se associavam a uma fémea morfotipo hibrido), que inicialmente foram mais
faceis de serem encontrados. Com isso, foi quantificado o tempo em que esses individuos se

associavam e o tempo em que eles se associavam aos individuos de A. caraya.
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Também foram registrados 0s meses em que ocorreram nascimentos e mudancas de
classe etaria. Além das mudancas na morfologia externa, mudancas de comportamento de
alguns individuos ao longo dos meses (e.g. aumento da agressividade, maior independéncia
da mae e de outras fémeas, maior associacdo com machos adultos) também foram levadas em
conta para realoca-los em outras categorias etarias (Bolin 1981; Bicca-Marques & Calegaro-

Marques 1998; Hirano 2003; Clarke et al. 2007).

Tabela 1: Horas de esforco de campo e de observacgéo direta dos
grupos de Alouatta

Periodo Esforco de campo  Grupo Ponte  Grupo Vespa
2006
Primavera Out/Nov/Dez 45 16*
2007
Verdo  Jan/Fev 40 7*
Marco 69 38* 26*
Outono  Abril 75 59 11*
Maio 70 57 63*
Junho 81 60 0*
Inverno  Julho 69 55 55
Agosto 84 60 57
Setembro 122 62 61
Primavera Qutubro 134 54 65
Novembro 132 70 52
Dezembro 142 67 66
2008
Verdo  Janeiro 114 65 54
Fevereiro 142 60 52
Marco 113 65 50
Outono  Abril 66 52
Maio 60 0
Junho 60 100
Total 21 meses 1618 horas 795 horas 764 horas
Coleta sistematizada 734 horas 664 horas

* Tempo alocado na habituacéo dos grupos.
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2.3 Analises dos dados

Para as andlises, os grupos foram divididos em dois tipos principais: grupos
monoespecificos e grupos mistos. Grupos mistos compreenderam dois tipos de associacdes:
A) grupos com hibridos e individuos de uma das duas espécies, e B) grupos com hibridos e

individuos das duas espécies (grupo misto de espécies).

Para testar a hipdtese nula sobre a diferenca no tamanho mediano dos tipos de grupos
foi utilizada a estatistica ndo-paramétrica do Teste U de Mann-Whitney. A mesma estatistica
foi utilizada para testar a hipdtese nula sobre a diferenca de tamanho dos grupos mistos da
Mata do Bugio e dos grupos de ambas as espécies em sociedades monoespecificas (Miranda
& Passos 2005; Marques 2006; Aguiar et al. 2009) ou em outras zonas hibridas apresentados

na literatura (Bicca-Marques et al. 2008).

Para testar se as variaveis como 0 numero de individuos em cada sexo (adultos) e
namero de horas em associacdo ou dissociacdo entre individuos das duas espécies (em G.
Vespa) diferiram do esperado ao acaso, foi utilizado o Teste do Qui-quadrado e o Teste G.
Todos os testes tiveram nivel de significancia de 0,05 e foram calculados pelo programa

BioEstat 5.0 (Ayres et al. 2007).

3. Resultados

3.1 Tamanho e composic¢éo de grupos

Foram levantados 13 grupos ao longo de 21 meses consecutivos: dois grupos
monoespecificos de A. caraya, dois grupos monoespecificos de A. clamitans, trés grupos
formados por individuos de A. clamitans e morfotipos hibridos, e seis grupos com individuos

das duas espécies e morfotipos hibridos. Um grupo misto de espécies foi formado apenas por
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fémeas cuja composicdo e tamanho variou muito (de dois a seis individuos) ao longo dos
meses. N&@o foi possivel afirmar o real tamanho deste agrupamento e, de fato, houve
dificuldades em saber se realmente essas fémeas formaram uma unidade social como um
grupo. Portanto, este agrupamento de fémeas néo foi incluido nas analises. A Tabela 2 mostra

a composicdo e o tamanho dos demais grupos levantados.

O tamanho de grupo teve média de 5,4 + 1,4 individuos. A proporcao sexo-etaria foi
de 1,0MA: 1,4FA: 0,2MSA: 0,7 imaturos (juvenis + infantes); e 0,5 imaturos: 1FA. A
proporcéo entre as espécies foi de 1,0 A. caraya: 1,7 A. clamitans: 0,7 potenciais hibridos.
Macho adulto de A. clamitans foi a classe sexo-etaria mais abundante, seguida de fémeas de
A. clamitans e fémeas potencialmente hibridas. O ndmero de FA por grupo foi baixo
(média=2,3 + 1,1), principalmente nos grupos mistos (veja abaixo), e somente dois grupos

apresentaram um ndmero maior ou igual a quatro FA(S).

Na Mata do Bugio, o tamanho dos grupos monoespecificos [média=4,5 + 1,3
individuos (n=4)] ndo diferiu do tamanho dos grupos mistos de espécies [média=6,2 + 1,3
individuos (n=5)] (U=3,50, Z=1,5922, p=0,1113). O tamanho dos grupos monoespecificos
também ndo diferiu em tamanho de todos os grupos mistos combinados [grupos mistos de
espécies e grupos com hibridos: média=5,9 + 1,4 (n=8) (U=7,50, Z=1,4437, p=0,1488)].
Grupos monoespecificos foram unimachos e tiveram proporcéo sexo-etaria de IMA: 2FA: 1,5
imaturos; e 0,8 imaturos: 1FA. Por outro lado, todos os grupos mistos foram multimachos e

apresentaram proporcdo de 1IMA: 1,3FA: 0,3 MSA: 0,4 imaturos; e 0,4 imaturos: 1FA.

Os grupos da Mata do Bugio foram significativamente menores do que 0S grupos
monoespecificos de A. caraya [média=10,5 + 2,6 (n=11) (U=4,50, Z=3,7851, p=0,0002)] que

também habitam o Alto Rio Parana, 100 km a montante do presente estudo.



Tabela 2: Tamanho, composicédo, proporcao sexo-etaria e horas de observacao de 12 grupos de Alouatta da Mata do Bugio

Grupos Composicédo Horas
Alouatta caraya Alouatta clamitans Morfotipos hibridos Total
MA FA MAS Juv MA FA MSA JUvV INF MA FA JUV
A 1 2 2 5 13
B 1 1 1 3 18
C 1 2 1 4 16
D 1 3 1 1 6 4
E 1 1 1 1 5 2
F 2 1 1 4 7
G (G. Vespa) 1 1 1 3 1 1 8 764
H 1 1 1 1 1 5 11
I 2 1 1 1 1 6 10
J (G. Ponte) 1 2 1 1 5 795
K 2 1 1 1 2 7 12
L 1 2 7 15
Total 5 7 3 4 12 11 1 5 3 3 10 1 Média: 5,4

Proporgao sexo-etéria 1,0 14 0,6: 08. 24. 22 0,2: 1,0 06: 06:

N
e

0,2 DP:+14
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Na Mata do Bugio foram identificados 14 morfotipos hibridos, sendo quatro machos e
10 fémeas (LMA: 2,5FA), porém esta relacdo ndo diferiu do esperado ao acaso de 1:1
(x?=2,571, g.l.=1, p=0,1088). Em relagdo ao padrdo da pelagem, os morfotipos hibridos
apresentaram polimorfismo. Pelo menos oito configurac6es diferentes foram identificadas no

fragmento, sendo duas para machos e seis para fémeas (Figura 1).
3.2 Dinamica de grupos
3.2.1 Grupo Ponte

A constituicdo de individuos do G. Ponte ndo foi conservativa, apresentando poucos
individuos residentes, além de emigracdes e associacdes temporarias de individuos satélites.

N&o houve registros de nascimento ao longo dos 21 meses.

O G. Ponte foi constituido nos primeiros sete meses por cinco individuos: um MA e
um MSA de A. clamitans (MA1 e MSA), um MSA de A. caraya, uma FA de A. clamitans
(FA2) e uma FA potencialmente hibrida (FA1) (Tabela 3). Dentre os machos, MAL era de
coloracdo alaranjada e maior do que MSA de A. clamitans, que era de coloracdo vermelha
mais escura. O macho(s) de A. caraya associado(s) ao longo do estudo, sempre foi menor do

que MA1. Em relacao as fémeas, FA1 era menor do que FA2.

Do total de individuos, apenas trés (MA1 e MSA de A. clamitans, e FA1) foram
residentes durante a maior parte do estudo. Os demais foram satélites periféricos e associados

ao grupo infrequentemente. Abaixo seguem as descri¢Ges das principais mudangas ocorridas:



!
'

Legenda:

[l Coloragio castanha escura
de fémeas de A. clamitans.

[ ]Coloragéo dourada de
fémeas de 4. caraya.

Coloragdo intermediaria
entre as fémeas das duas
espécies.

Coloragdo negra de machos
adultos de 4. caraya.

Coloragdo ruiva de machos
adultos de A. clamitans.
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Figura 1: Polimorfismo no padrdo de coloracdo da pelagem dos morfotipos hibridos
conhecidos no Alto Rio Parana (vista dorsal). A-G e K sdo animais registrados na Mata do
Bugio; H-J sdo fémeas depositadas em museu (revisadas por Gregorin 2006); A: macho
(registrado em Aguiar et al. 2007b); B-G: fémeas [registradas no presente estudo (Aguiar et

al. 2008)]; K: novo padrdo observado em machos.

A partir do sétimo més (abril/2007) ndo foi mais observado o MSA de A. caraya no
grupo. Entretanto, ao final do periodo de observacdo (em janeiro e margo/2008), macho(s)
adulto(s) de A. caraya acompanharam perifericamente o grupo, envolvendo-se em episddios
de catacOes e copulas com FAL, mas ndo sofreu agonismo por parte de MA1 (Capitulo 4). O
tempo de observacéo direta de todos 0os machos de A. caraya associados ao G. Ponte somaram
apenas 26 h. Ja a fémea de A. clamitans foi observada associada nos cinco primeiros meses
(outubro/2006 a fevereiro/2007) e, apos isso, foi observada de forma infrequente e periférica
ao grupo em mais trés meses (abril, marco e agosto de 2007). Em agosto, FA2 sofreu
perseguicdes e investidas de FAL e depois disso ndo foi mais observada acompanhando o G.
Ponte. No entanto, FA2 foi observada em algumas ocasides junto ao grupo misto de espécies
constituido apenas por fémeas. No total, FA2 esteve associada ao G. Ponte durante 50 h de

observacao.

MSA de A. clamitans residiu no grupo durante os 12 primeiros meses (outubro de
2006 a setembro de 2007) e sempre sofreu agonismo por parte de MA1 (Capitulo 4). Mas este
agonismo se intensificou nos ultimos meses em que esteve presente no grupo (principalmente
em setembro de 2007) e, em outubro de 2007, ndo foi observado junto ao G. Ponte. MSA de

A. clamitans reapareceu junto ao grupo no més seguinte (novembro), quando estava com a



coloracdo mais avermelhada (menos escura) e comegou a investir e revidar o agonismo
emitido por MAL. Devido a essa mudanca de coloracdo e de comportamento ocorrida entre 0s
meses de setembro a novembro de 2007, este individuo foi reclassificado como macho adulto
(MA2; Tabela 3). A partir de dezembro, MA2 néo foi mais observado no grupo. Apés dois
meses (final de janeiro de 2009), MAZ2 foi observado junto a um grupo vizinho formado por,
pelo menos, um macho adulto de A. caraya (maior do que ele) e fémeas adultas de A.
clamitans e fémeas com caracteristicas hibridas. Nesta ocasido, FA1 localizou MA2 e foi até
ele, sentaram-se lado a lado e defecaram juntos. Apos isso, MA2 foi afugentado pela

aproximacdo de MAL. Aparentemente, MA2 imigrou em um grupo misto de espécies.

Nos ultimos quatro meses de observacdo (dezembro de 2007 a mar¢co de 2008), o
grupo foi constituido apenas por dois individuos residentes, MA1 e FAL, com associaces

infrequentes do(s) macho(s) satélite(s) de A. caraya.

Tabela 3: Composiciio e dinimica do G. Ponte

Tixoms e classes Periodo
2006 2007 2008

Alouatta caraya ONDIJI FMAMIJ JT A S ONDIJ FM
M sub-adulto ——
MAG?) - »
Alouatta clamitans
MA1 N
MSA ——
MA?2 @
FA2 ) — )
Hibrido
FA1l S 3

Setas representam a permanéncia do individuo no grupo ao longo dos meses;

Setas inclinadas representam nmdangas de classe por um individuo;
Circulo representa emigragio observada.
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3.2.2 Grupo Vespa

O G. Vespa foi mais conservativo em relagdo a constituicdo de individuos no grupo.
Quase todos os individuos foram residentes, houve um individuo satélite e dois nascimentos
(Tabela 4). Porém, a dindmica foi mais complexa e houve um padrdo de associacdo espéacio-

temporal de individuos em subgrupos.

Inicialmente (marco de 2007), o grupo foi composto por sete individuos: dois machos
adultos [um de coloracdo alaranjada (MAL1) e outro vermelho mais escuro e maior (MA2)] e
um macho subadulto (M3) de A. clamitans, um macho de A. caraya [0 maior dos machos
(MAcar)], uma fémea potencialmente hibrida (FA1), e uma fémea (FA2) e um infante de A.
caraya. No més seguinte (abril), este infante ndo foi mais observado sendo carregado ou
descansando no colo de nenhuma das fémeas e, portanto, a partir de abril de 2007 foi
considerado como juvenil (JUV). Em agosto de 2007, FA2 deu a luz um infante (INF1) que
desapareceu depois de dois meses (final de outubro de 2007). Um més ap6s FA2 dar a luz,
FA1 deu a luz um infante (INF2). Apds sete meses de processo gradual de desmame e de ndo
mais ser carregado pelas fémeas, INF2 passou a ficar mais com os machos de A. clamitans do
grupo e, portanto, em maio de 2008 foi reclassificado como juvenil. Apos 12 meses de
observacao do grupo, de marco de 2007 a maio de 2008, o macho subadulto de A. clamitans
(M3) diminuiu sua participagdo nos comportamentos de brincadeira e passou a emitir de
forma frequente agonismos para o maior macho conspecifico (MA2). Portanto, a partir de

maio de 2007, foi reclassificado como um macho adulto (MA3).

Todos os individuos acima foram considerados como residentes do grupo. A excecao
foi um macho adulto satélite de A. caraya (de menor porte que MAcar) gque esteve associado

ao grupo durante trés meses ndo consecutivos (abril a maio de 2007 e outubro de 2007).
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Tabela 4: Composigiio e dinfimica do G. Vespa

Taxoms e classes Periodo
2007 2008

Alouatta caraya M AMIJTJ A S ONDIJ FMAMJ
MAcar L3
MA — -—)
FA2 —
INF *' .
ov .
INF1 H
Alouatta clamitans
MA1 L}
MA2 L
M3 (sub-adulio) —h
MA3
Hibridos
FA1l -
INF2 ﬁ
Juvenil

Setas horizontais representam a permanéncia do individuo no grupo ao longo dos meses;

Setas inclinadas representam nmdangas de classe porum individuo;
Estrelas repres entam o nascimento de individuos, e Iimhas pontilhadas os conectam as mies
Numeragdes dos individuos ndo representam posigoes de hierarquia.

O G. Vespa esteve completo (composto por todos os individuos) somente durante 21%
das horas de observacdo e houve claramente dois subgrupos: um formado pela associacdo
variavel dos machos de A. clamitans e a fémea potencialmente hibrida FAL (e posteriormente,
INF2) (subgrupo clamitans, n=5 individuos), e outro formado pelos individuos de A. caraya

(subgrupo caraya, n=3 individuos).

A associacdo com maior numero de horas de observacdo (390 h) ocorreu entre 0s
individuos do subgrupo clamitans. Associac6es de individuos de um subgrupo com outro foi a
segunda observacdo mais frequente, totalizando 274 h. A quantidade de horas de observacédo
em que individuos do subgrupo clamitans estiveram dissociados do subgrupo caraya foi

significativamente maior do que quando estiveram associados (G=20,3694, g.1.=1, p<0,0001).
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Ao longo das estagdes (Tabela 5), somente na primavera o tempo de associacdo dos
dois subgrupos foi significativamente maior do que o tempo de dissociacdo (G=13,2817,
g.1.=1, p=0,0003). No outono, esta quantidade de tempo ndo diferiu de forma significativa
(G=3,1954, g.l.=1, p=0,0738), enquanto que no inverno e no verdo o tempo em dissociacdo
foi significativamente maior do que em associacdo (Inverno: G=74,1222, g.1.=1, p<0,0001;

Verdo: G=6,2960, g.1.=1, p=0,0121).

Tabela 5: Horas de observacao de individuos
do subgrupo clamitans associados ou ndo a
individuos do subgrupo caraya do G. Vespa.

Subgrupo clamitans

Estacoes sem A. caraya com A. caraya
Inverno 149 36
Primavera 67 116
Verao 87 57
Outono 87 65
Total 390 274

Das 390 h de observacdo do subgrupo clamitans (dissociado do subgrupo caraya), em
45,4% do tempo o subgrupo esteve incompleto e em 54,6% esteve completo, mas a
quantidade de horas néo diferiu significativamente (G=3,3278, g.1.=1, p=0,0681). Em 52% do
tempo de associacao entre os individuos dos dois subgrupos, todos os membros do G. Vespa
estiveram presentes. Nos restantes 48%, um dos dois subgrupos estava incompleto. A Figura

2 expressa a porcentagem do tempo em que as principais associa¢des foram observadas.



% de tempo

G. Vespa

SBubgrupo clamitans
(incompleto)

Bubgrupo clamitans  Misto de espécies
(completo) (completo)

Composiciao

Misto de espécies
(incompleto)
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Figura 2: Porcentagem do tempo de observacdo das principais associacfes de individuos em

G. Vespa (n=664h). [(Subgrupo clamitans: incompleto n= 2 a 4 individuos; completo n=5

individuos), (Misto de espécies: incompleto n=2 a 7 individuos; completo n= 8 individuos)].

Das horas de observacdo do subgrupo clamitans (dissociado do subgrupo caraya),

FA1l, MA2 e MAS3 foram os individuos que mais ficaram juntos (73,6%) (Tabela 6). Foram

observadas temporariamente, associagcdes formadas somente pelos machos de A. clamitans e,

tanto os machos quanto a fémea, também foram observados movendo-se solitariamente ao

longo de um ou dois dias.

MAL de A. clamitans foi o maior responsavel pela ligacdo das duas espécies. MA1

esteve associado somente aos demais individuos do subgrupo clamitans durante 62,1% das

390 h. Mas quando individuos de ambos 0s subgrupos estiveram associados, MAL esteve

presente em 95% das 274 h, principalmente na presenca de FA2 e JUV (Tabela 7). MA3 foi o

segundo individuo que mais se associou ao subgrupo caraya (68% das 274 h).



Tabela 6: NUmero de horas e dias de
observacdo das diferentes composicdes do
subgrupo clamitans do G. Vespa

Participantes Horas Dias
Completo 177 23
9 1
MA3 110 13
FAL MAZ WAl 105 1
MA1 21,5 2
‘MA3 13 1
MAl MAS v i; i
5 1
MA3 11 1
Total 390 47

Tabela 7: Numero de horas e dias de observacdo das
diferentes composicoes de espécies do G. Vespa

Participantes

Horas Dias

A. clamitans A. caraya
Subgrupo completo 39 5
FA2+Juv 26 3
FA2 12 1
MA1
Juv 12 1
MA3 Subgrupo completo 24 2
MA2 FA2 5 1
MA3 MAcar+Juv 14 1
G. Vespa complete 142 17

Total 274 31
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4. Discussao

Na Mata do Bugio, a existéncia de um maior nimero de grupos mistos do que grupos
monoespecificos pode ser causada pela degradacdo e fragmentagdo florestal: uma condicéo
andmala devido ao confinamento de duas espécies congéneres de bugios em um ambiente
altamente degradado. Em oposto, nas matas de galeria continuas e adjacentes ao fragmento,
foram observados somente grupos monoespecificos das duas espécies (Capitulo 1). De fato,
levantamentos em outras areas de simpatria, que diferem em tamanho e grau de conservagdo
em relacdo a Mata do Bugio, tém corroborado a ideia acima. Nos dominios do rio Uruguai,
em ambiente de ec6tono entre campos, matas de galeria e Mata Atlantica, Bicca-Marques et
al. (2008) ndo encontraram grupos mistos das duas espécies em um fragmento de tamanho
duas vezes maior do que a Mata do Bugio. Foram encontrados apenas grupos de uma das duas
espécies com supostos hibridos (Bicca-Marques et al. 2008). Esta area & naturalmente
fragmentada (embora também existam influéncias antrépicas), porém mais conservada e com
maior quantidade de habitat florestal continuo do que a Mata do Bugio. Em outro sitio nos
dominios do rio Parana, Argentina, Agostini et al. (2008) encontraram apenas um grupo misto
ao longo de todo o levantamento no Parque Provincial de El Pifalito, uma area protegida de
aproximadamente 4000 ha de Mata Atlantica onde os bugios séo raros (Agostini et al. 2008;
Agostini 2009). A comparagédo dos trés sitios formando um gradiente de conservagao habilita
concluir que grupos mistos das duas espécies serdo mais comuns em fragmentos menores e
degradados, cujas populacdes de bugios sofrem o efeito do aglomeramento [“Crowding
effect” (Lovejoy et al. 1986)]. Nessas areas de confinamento, a densidade populacional dos
bugios costuma ser maior do que em matas continuas e 0s custos para individuos migrantes
entrarem em grupos de conspecificos pode ser maior do que entrar em grupos da outra

espeécie, visto que potencialmente, a competicéo interespecifica tende a ser menor (Agostini et
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al. 2008). A imigracdo de um dos machos de A. clamitans do G. Ponte para um grupo cujo
unico macho adulto era um A. caraya e a convivéncia de até cinco machos adultos em G.
Vespa suportam a ideia de afrouxamento da competicdo interespecifica. Embora a existéncia
de cinco machos adultos em um mesmo grupo possa ocorrer em sociedades monoespecificas
das duas espécies (A. caraya em ilhas do rio Parana, Aguiar et al. 2009; A. clamitans no
Morro Geisler na Mata Atlantica, ZB Hirano, comunicacao pessoal) este parece ser um evento

raro para ambas, principalmente para A. clamitans.

4.1 Tamanho e composic¢éo de grupos

Embora o nimero de grupos levantados possa ser baixo para compara¢fes mais
refinadas entre os diferentes tipos de grupos observados, os grupos mistos de espécies de
Alouatta ndo foram maiores do que os grupos monoespecificos, estando de acordo com a
primeira predicdo e contrarios ao padrdo conhecido para grupos mistos de primatas que
tendem a ser maiores do que 0s monoespecificos (Stensland et al. 2003). Isso pode ter
ocorrido porque as duas espécies aqui estudadas sdo ecologicamente muito similares

(Agostini 2009; Agostini et al. 2009).

O tamanho médio dos grupos da Mata do Bugio ndo foi maior do que o tamanho
conhecido para grupos monoespecificos das duas espécies reportados na literatura (Marques
2006; Aguiar et al. 2009), dando também suporte para a primeira predic¢do, e sugerindo algum
grau de disputa em simpatria - de acordo com os modelos socioecoldgicos para a explicagdo
do tamanho de grupos (van Schaik 1989; Koenig 2002). Os grupos mistos foram
significativamente menores do que os grupos monoespecificos de A. caraya estudados na
mesma ecorregido do Alto Rio Parana (Aguiar et al. 2009) e menores do que 0s grupos de A.

clamitans revisados em Marques (2006) (n=12; U=15, Z=3,4267, p=0,0006). Entretanto, ndo
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diferiram em tamanho dos grupos de A. clamitans revisados em Miranda & Passos (2005)
(n=12; U=63, Z=0,8159, p=0,4146). De fato, os grupos da Mata do Bugio foram mais
semelhantes ao tamanho dos grupos da espécie mais abundante no fragmento (A. clamitans),
que tende a possuir grupos menores do que A. caraya (Rumiz 1990; Miranda & Passos 2005;
Aguiar et al. 2009). E interessante ressaltar que na zona hibrida do Estado do Rio Grande do
Sul, onde A. caraya foi a espécie mais abundante e houve caréncia de grupos mistos, 0s
grupos foram significativamente maiores (media: 8,4 + 3,2 individuos/grupo) do que os da
Mata do Bugio (U=17, Z=2,3917, p=0,0168), dando suporte para a ideia de que nessas areas
de misturas, o tamanho dos grupos mistos € mais semelhante ao tamanho dos grupos da

espécie mais abundante.

A proporcdo entre as espécies e morfotipos hibridos na Mata do Bugio mostra que o
tdxon mais abundante no fragmento é A. clamitans (49,2%), seguido de A. caraya (29,2%) e
hibridos potenciais (21,5%). A maior abundancia do bugio-ruivo pode ter relacdo direta com a
associacao espécie/habitat. O tipo de habitat aqui amostrado é um remanescente de Mata
Atlantica (sensu lato) com florestas mais maduras do que as demais florestas de inundacgéo da
regido. Florestas de Mata Atlantica € o ambiente caracteristico de A. clamitans. Em
contrapartida, a espécie menos abundante no fragmento, A. caraya, € mais associada as
florestas secundarias de galeria ou de inundacdo (Di Bitetti 1994; Gregorin 2006) que nédo

foram amostradas neste estudo.

A propor¢do de morfotipos hibridos no fragmento é substancial - semelhante a
proporcdo de A. caraya - e ultrapassa a quantidade de hibridos potenciais conhecidos nas
outras areas de simpatria entre as duas espécies (7,5% em Bicca-Marques et al. 2008 e apenas
dois hibridos potenciais em Agostini et al. 2008). Mais uma vez, o0 menor tamanho e a maior

degradacdo da Mata do Bugio, comparado as outras areas, podem causar maior incidéncia de
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mistura entre as duas espécies devido ao efeito da aglomeracdo. Porcentagem maior de
hibridos de Alouatta (36%) do que a verificada aqui foi observada em habitats fragmentados
na regido de simpatria de A. palliata e A. pigra no México (Cortés-Ortiz et al. 2007).
Entretanto, € necessario um maior detalnamento da area de estudo do México para maiores
comparacOes. Mais ainda, o método de estudo aplicado na Ameérica Central (analises
morfologicas e genéticas) difere do aplicado na América do Sul (analises morfoldgicas).
Analises genéticas tém produzido dados mais refinados sobre o grau de hibridacdo em
mamiferos neotropicais (e.g. Cortés-Ortiz et al. 2007; Trigo et al. 2008) e visto que muitos
hibridos podem possuir morfologias extremamente semelhantes a uma das espécies
progenitoras (Darwin 1859; Avise 2004), a aplicacdo de técnicas moleculares nas zonas
hibridas de A. caraya e A. clamitans poderia revelar mais hibridos entre os animais que ja
foram identificados apenas conforme as caracteristicas morfoldgicas. Outros aspectos como a
idade e a dindmica das zonas hibridas devem ser levados em conta para uma comparacdo mais
robusta entre todos os sitios (Barton & Hewitt 1985; Arnold 1997), entretanto, esses sao

aspectos que ainda carecem de estudos para as zonas hibridas dos bugios.

A proporgdo de machos adultos para fémeas adultas no fragmento é consistente com
as proporcOes observadas para ambas as espécies vivendo em alopatria (A. caraya: Rumiz
1990; Aguiar et al. 2009; A. clamitans: Miranda & Passos 2005; Marques 2006), e também
em nivel de género (Chapman & Balcomb 1998). Entretanto, uma analise mais minuciosa
mostra que 0 nimero de fémeas por grupo é relativamente baixo na Mata do Bugio. De fato,
os dois grupos monitorados apresentaram baixo numero de FASs residentes e somente dois
grupos levantados chegaram ou passaram do limite médio de quatro fémeas por grupo
conhecido para espécies poliginicas de Alouatta (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1996;

Pope 2000; Jones 2004). Ha ainda uma menor propor¢do de fémeas adultas (LMA: 1,3FA) e
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menor taxa de imaturos por FA (0,4:1) nos grupos mistos, do que nos grupos monoespecificos
(IMA: 2FA e 0,8 imaturos:1FA). Essas proporc¢des vistas na Mata do Bugio também séo
menores do que as encontradas nos grupos monoespecificos de A. caraya no Alto Rio Parana
(Aguiar et al. 2009). As diferencas aqui discutidas nas estruturas dos grupos sugerem que a
reproducdo é limitada nos grupos mistos, o que indica menor aptiddo neste tipo de grupo.
Baixa reproducdo pode acontecer talvez pelo menor niumero de fémeas nos grupos mistos ou
pela menor compatibilidade reprodutiva entre os taxons, ou mesmo pela combinagdo dos dois

casos. Entretanto, o porqué de um menor nimero de fémeas ainda ndo pode ser respondido.

Além disso, h& outros desvios quando se analisam classes dentro de cada taxon: ha
mais machos adultos de A. clamitans para fémeas adultas de A. clamitans (1IMA: 0,9FA) e
mais que o dobro de fémeas adultas potencialmente hibridas do que machos adultos
potencialmente hibridos (LMA: 2,5FA). O primeiro desvio parece ser compensado com 0
segundo. De fato, as fémeas potencialmente hibridas completam os grupos de A. clamitans
com déficit de fémeas (Tabela 2), ou entdo ficam associadas a eles em grupos mistos de
espécies (ver as dinamicas de G. Ponte e G. Vespa). O segundo desvio serd discutido em

maiores detalhes abaixo.

Espécimes de Alouatta com padrdo de coloracdo em mosaico, ou intermediario entre
as espeécies, observados neste e em outros estudos (Cortés-Ortiz et al. 2007; Agostini et al.
2008; Bicca-Marques et al. 2008) sdo somente conhecidos em area de simpatria, 0 que ja é
uma forte evidéncia de hibridacdo (mas veja Buss et al. 2007 e Fortes & Bicca-Marques 2008
para coloragfes anormais em A. clamitans). Duas outras caracteristicas sustentam o status dos
morfotipos hibridos do Alto Rio Parana como reais hibridos. Primeiro, 0s espécimes
observados aqui (e nos outros estudos) sdo polimorficos quanto ao padrédo de coloragdo da

pelagem, sendo conhecidas 11 diferentes configuracdes para o Alto Rio Parana (oito neste
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estudo e trés em Gregorin 2006). Como é bem conhecida, alta variabilidade morfologica é um
fendmeno disseminado em populacGes hibridas (Darwin 1859; Ackermann et al. 2006). De
acordo com Hershkovitz (1977) e Hirano (2003), cada individuo adulto de ambas as espécies
de Alouatta sdo monomaorficos, pois possuem campos cromatogénicos que produzem somente
um tipo de melanina no pelo: eumelanina (cor preta ou castanha escura) em machos de ambas
as especies e fémeas de A. clamitans; ou feomelanina (castanho claro) em fémeas de A.
caraya. Entretanto, quase todos os morfotipos observados na Mata do Bugio possuem campos
cromatogénicos que expressam as diferentes cores em diferentes posicdes que variam de
individuo para individuo, sugerindo que ndo esta ocorrendo fixacdo desses campos. Se 0
arranjo dos campos cromatogénicos tende a ser fixo para cada espécie (Hershkovitz 1977), os
individuos observados ndo podem ser considerados a nenhuma das duas espécies, mas sim a
classe de hibridos segundo a teria de Hershkovitz (1977). Embora sejam conhecidas
populacdes amazonicas polimorficas de A. belzebul para campos cromatogénicos (o que
contraria a teoria acima) (DAG Oliveira, comunicacdo pessoal), tais polimorfias ndo sdo
conhecidas para populacGes puras das duas espécies alvos deste estudo, suportando a variacdo

aqui observada como resultado de hibridag&o.

Segundo, embora a proporcdo sexual de adultos dos potenciais hibridos observada na
Mata do Bugio (LMA: 2,5FA) esta dentro da proporcdo sexual esperada para Alouatta (até
1MA: 4FA, Chapman & Balcomb 1998), a proporcéo € mais desviada para fémeas adultas do
que quando comparada com a proporcéo para toda a populacdo do fragmento (IMA: 1,4FA).
Além do mais, a propor¢do sexual dos hibridos potenciais conhecida para o Alto Rio Parana
(deste estudo e de Gregorin 2006) é ainda mais tendenciada para fémeas (LMA: 3,3FA) e
difere do esperado ao acaso de 1:1 (y°=4,765, g.1.=1, p=0,0290). De fato, pareceu existir um

grupo formado somente por fémeas na Mata do Bugio [ou uma associacdo temporaria
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formada por fémeas de mais de um grupo (Jones 1995a); ou coalizGes de fémeas emigrantes
para fundar um novo grupo (Pope 2000)]. Esta proporcdo tendenciada para fémeas é
consistente com a baixa viabilidade do sexo heterogamético (machos em mamiferos) em
hibridos, conforme o esperado pela Regra de Haldane (Haldane 1922; Wu et al. 1996). Em
concordancia com esta tendéncia aqui observada, Cortés-Ortiz et al. (2007) também
verificaram efeitos da Regra de Haldane em bugios hibridos no México. Os autores
mostraram que a producdo de hibridos é resultado de cruzamentos assimétricos entre A.
palliata e A. pigra e, que muitos desses cruzamentos, falham em produzir machos. Entretanto,
¢ interessante notar que na zona hibrida de A. caraya e A. clamitans do Estado do Rio Grande
do Sul houve um maior nimero de machos do que de fémeas potencialmente hibridas (IMA:
0,25FA) (Bicca-Marques et al. 2008). Embora esta proporcéo ndo suporte a priori a Regra de
Haldane, ela ndo diz muito sobre a viabilidade dos machos hibridos. No Rio Grande do Sul,
supostos machos hibridos sdo gerados e se desenvolvem, mas ainda nédo € possivel saber seus
desempenhos, aptidfes e sucesso reprodutivo nos grupos sociais. Mesmo que esses machos
sobrevivam, os efeitos da Regra de Haldane podem agir em suas esterilidades, mas ndo em
mortalidade diferencial (Haldane 1922). Portanto, estudos comportamentais sobre dominancia
que revelassem as posicBes hierarquicas destes machos dentro dos grupos de A. caraya e,
especialmente, estudos sobre a fertilidade desses individuos, dariam uma ideia sobre a
viabilidade e sucesso reprodutivo desses machos na sociedade dos bugios. Outro ponto a
ressaltar é que ndo sabemos a idade das duas zonas hibridas (Mata do Bugio e RS). Um
cenario plausivel de explicacdo seria um no qual a zona hibrida do RS fosse mais antiga e as
geragBes hibridas fossem mais velhas. Consequentemente F1 seria mais rara, pois
cruzamentos de hibridos com as espécies parentais (“backcrosses”) poderiam ser mais

comuns (Arnold 1997), diminuindo os efeitos da Regra de Haldane que age principalmente
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em F1. Entretanto, precaucdes devem ser tomadas nas discussdes acima. Sabe-se que a Regra
de Haldane pode ser mais rara em mamiferos do que em outros tdxons por causa da inativacdo
de um dos cromossomos sexuais nas fémeas (Turelli & Orr 1995), mas ndo se sabe ainda
como 0s sistemas ndo usuais de cromossomos sexuais tanto em A. caraya quanto em A.
clamitans (X1X2Y1Y2/X1X1X2X,, Bonvicino et al. 2001) influenciariam a formacdo de
hibridos. Estudos de genética cromossdmica e molecular também sdo necessarios para

clarificar essas ideias.

Diante das evidéncias até aqui levantadas sobre hibridacdo ocorrente entre as espécies
de bugios, e até mesmo para facilitar a leitura, os individuos com coloragdo em mosaico ou
intermediario tratados até agora como hibridos potenciais serdo mencionados, daqui pra

frente, somente como hibridos.

4.2 Dinamica de grupos

Os dois grupos mistos foram dindmicos e pouco coesos ao longo do estudo, dando
suporte para a segunda predicdo. Entretanto, o tipo de dinamica observada em cada um dos
grupos diferiu. O G. Ponte foi instavel, pois apresentou alta variacdo na constituicdo de
individuos, ndo sendo esta conservativa ao longo do estudo, ocorrendo emigracGes e
associacOes tempordrias de individuos satélites. O grupo pareceu se deteriorar ao longo do
tempo, constando de apenas dois individuos ao final do estudo e sem o registro de
nascimentos. Por outro lado, 0 G. Vespa possuiu uma constituicdo de individuos conservativa,
mas apresentou uma estratégia de fissdo-fusao de subgrupos. Embora ainda ndo se saiba como
é a dindmica na constituicdo dos grupos monoespecificos da regido para que seja realizada
uma comparagdo mais refinada, os grupos mistos observados foram pouco coesos em

comparagdo aos grupos conhecidos das duas espécies em sociedades monoespecificas,
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principalmente em comparacao aos grupos de A. clamitans (LM Aguiar, observacdo pessoal).
Mesmo em area de simpatria na Argentina, 0s grupos monoespecificos de ambas as espécies
foram mais coesos e estaveis do que os grupos aqui monitorados (Agostini 2009),
corroborando a ideia de que os grupos mistos de Alouatta tendem a ser mais instaveis do que
0s monoespecificos. As dinamicas e as instabilidades aqui observadas nos grupos podem ser
resultados tanto da incompatibilidade social causada por um menor reconhecimento
interespecifico (Capitulo 4), do aumento das disputas por alimento, quanto das disputas
sexuais causadas por desvios das proporcdes sexo-etarias. A seguir serdo discutidas cada uma

destas possibilidades.

No G. Ponte, o baixo reconhecimento interespecifico pareceu permitir que macho(s)
de A. caraya se associassem temporariamente como individuos satélites e trocassem
comportamentos afiliativos e reprodutivos com a fémea hibrida do grupo sem receber
agonismo por parte dos machos de A. clamitans residentes (Capitulo 4). Mas o(s) macho(s) de
A. caraya participaram pouco das atividades coordenadas do grupo como: alimentacéo,
deslocamento e rugidos. De fato, ele(s) parecia(m) estar somente interessado(s) na fémea
hibrida FA1, cujo interesse era reciproco. Desde que A. caraya é a espécie mais rara no
fragmento, e que isto poderia impor maior dificuldade para encontrar conspecificos, esses
machos teriam a vantagem temporaria de se associar aos grupos com machos da espécie mais
abundante, A. clamitans, e conseguir com menor custo e agonismo por parte de
heteroespecificos, 0 acesso as fémeas. Entretanto, iSso ndo seria vantajoso em longo prazo
tanto para 0 macho de A. caraya, que ndo usufrui das atividades coordenadas de um grupo
social (e.g. localizacdo e procura por alimentos, defesa contra predadores), quanto para os
machos de A. clamitans, que podem ter o sucesso reprodutivo diminuido, por discriminar

menos a presenca de heteroespecificos reprodutores. No G. Vespa, 0 menor reconhecimento
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entre heteroespecificos também pareceu atuar, principalmente permitindo a existéncia de até
cinco machos no grupo. Entretanto, neste grupo, os individuos das duas espécies usufruiram
das vantagens de se viver em um grupo social (Capitulo 3 e 4) e utilizaram-se da estratégia de

fissdo-fusdo de subgrupos.

De algum modo, varidveis ecoldgicas ou a propria histéria do grupo, permitiram as
duas espécies viverem em um grupo social (G. Vespa) com constituicdo estavel ao longo do
estudo, numa estratégia de fissdo-fusdo. Tal estratégia € conhecida por permitir aos animais
diminuirem os custos de viver em grupos grandes, dividindo-se em subunidades menores,
servindo como um mecanismo para reduzir disputas intragrupais, aumentando a eficiéncia de
forrageamento do grupo (Lehmann et al. 2007). Essa estratégia tem sido sugerida como um
padrdo que ocorre em resposta a baixa disponibilidade de alimentos, particularmente em
ambientes degradados como a Mata do Bugio (Jones 1995a; Snaith & Chapman 2007; Aureli
et al. 2008; Bezanson et al. 2008). Além do mais, quando completo, o G. Vespa é um grupo
maior e reside numa area menos produtiva do que o G. Ponte [com menor influéncia das
matas riparias (veja Area de estudo); e inferido pela menor quantidade de folhas novas e
frutos ingeridos em comparacdo ao G. Ponte (Capitulo 3)], tendo assim maior potencial para
disputas intragrupais. E importante notar que somente na estacio da primavera, quando houve
maior disponibilidade de folhas novas (inferido pelo maior consumo; Capitulo 3) os
subgrupos permaneceram mais tempo em associagdo, talvez pela diminuicdo de disputas
alimentares numa época de oferta de alimentos de alta qualidade. Bravo & Sallenave (2003)
estudando A. caraya em uma ilha do rio Parana tambem notaram que quando os alimentos de
alta qualidade como frutos e folhas novas ndo estavam disponiveis, 0s grupos de bugios
dividiram-se em subgrupos para forragear em diferentes porcoes das areas de vida. Em grupos

mistos, padrdes semelhantes de maior tempo de associacdo entre espécies de primatas em
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épocas de maior oferta de alimento também foram encontrados no Velho Mundo (Struhsaker
1981; Chapman & Chapman 2000; Eckardt & Zuberbiihler 2004). Entretanto, outras variaveis
podem estar influenciando, como por exemplo, 0 reconhecimento e a preferéncia entre
parceiros. O maior reconhecimento entre conspecificos pode ser um importante motivo para a
formacéo do subgrupo clamitans e do subgrupo caraya e a separacdo espacial e temporéaria
em subgrupos poderia ser apenas um subproduto resultante da maior compatibilidade de
sinais e comunicacao entre conspecificos (ou confenotipicos) do que entre heteroespecificos.
A baixa proporcao de fémeas vista nos dois grupos também pdde gerar maior tenséo e
instabilidade devido ao aumento das disputas sexuais entre 0s machos (Capitulo 4), incitando
esses individuos a emigrarem (G. Ponte) ou se separarem temporalmente em subgrupos (G.
Vespa). Neste sentido, a estratégia de fissdo-fusdo pode ser vista como um meio de aliviar
tensdes e evitar conflitos, exigindo menor necessidade de solugdes de conflitos (Aureli et al.
2008). No G. Vespa, cada um dos subgrupos foi constituido somente por uma fémea adulta,
sendo esta proporcdo agravada no subgrupo clamitans devido a presenca de trés machos.
Durante o tempo em que 0s subgrupos estiveram associados, os machos de A. clamitans de
hierarquia inferior (MA1 e M3), que tinham pouco acesso a fémea de seu subgrupo (FAL),
devido a dominancia do outro macho (MA2), conseguiam acesso a fémea da outra espécie
(FA2) (inclusive sendo solicitados por ela) e eram mais tolerados pelo macho heteroespecifico

(MAcar) (Capitulo 4).

A constituicdo alterada com poucas fémeas e 0 pequeno tamanho dos nucleos de
Alouatta monitorados na Mata do Bugio (G. Ponte e subgrupos de G. Vespa) parece com 0
cenario de grupos vestigiais resultantes de efeitos demograficos sofridos pelas populagdes de
bugio no Alto Rio Parana. Embora os grupos mistos formados por espécies de primatas

parapatricas sejam geralmente formados pela migracdo de individuos (Alberts & Altmann
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2001; Phillips-Conroy & Jolly 2004; Agostini et al. 2008), alguns trabalhos tém sugerido que
a caca humana, ao desviar parametros populacionais, influencia diretamente a associagédo de
grupos Vvestigiais formando grupos mistos de espécies de primatas — além de aumentar
também a incidéncia de hibridagdes (Gautier-Hion & Gautier 1974; Hoeksema & Bruna 2000;
Frantzis & Herzing 2002; Lancaster et al. 2006). Outras pressdes, tais como surtos de
patogenos, também podem alterar a composicdo das espécies e agir de forma semelhante na
incidéncia dessas interacdes. Por exemplo, grupos vestigiais com poucas fémeas sdo
conhecidos ocorrer em bugios apds surtos epizodticos de febre amarela, sendo que a fusdo
posterior desses grupos vestigiais foi relatada (Pope 1998, 2000a). De fato, epizootias de febre
amarela sdo pressdes conhecidas e que causam mortandades em massa para 0s bugios do Alto
Rio Parana (Carmo et al. 2001; Agostini et al. 2008). Assim, se cada um dos ndcleos
discutidos acima forem grupos vestigiais devido a surtos zoon6ticos, ou por outros motivos
desconhecidos, eles seriam muito pequenos quando sozinhos e poderiam ganhar alguma
vantagem em numero (defesa de recursos, contra predadores e infanticidio, acesso a
parceiros) se associando com outro nucleo, mesmo que seja de heteroespecificos. Uma vez
associados, 0 maior reconhecimento intraespecifico ou aliancas histéricas entre os individuos
poderiam agir na formacdo dos subgrupos. No entanto, individuos de hierarquia inferior de
um dos subgrupos poderiam ganhar acesso sexual mais facilmente com parceiros
heteroespecificos do outro subgrupo, onde teoricamente seriam mais tolerados. O G. Vespa
parece se encaixar neste raciocinio e o G. Ponte poderd um dia se associar da maneira ja
conhecida: através de individuos heteroespecificos imigrantes (Agostini et al. 2008), visto 0s

varios individuos satelites que se associaram ao grupo ao longo do estudo.

Portanto, diante do exposto, sugere-se que grupos mistos de Alouatta podem ser

formados através de dois mecanismos: 1) imigracao de individuos de uma espécie para grupos
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da outra espécie (Agostini et al. 2008) e 2) fusdo de grupos das duas espécies. Recentemente,
em area conservada na Argentina, Agostini (2009) mostrou que grupos monoespecificos das
duas espécies em simpatria sobrepuseram totalmente as areas vida (mas com baixas interacdes
sociais interespecificas), desde que a sobreposicdo fosse entre grupos de diferentes espécies.
Talvez, esta permissividade de sobreposicdo extensiva de areas de vida entre as duas espécies
seja um pré-requisito para que em fragmentos pequenos e degradados em area de simpatria,
grupos pequenos ou vestigiais de Alouatta se associem e formem grupos mistos de especies.
A implicacdo de mais de um mecanismo para formacao de grupos € que pode haver diferencas
na natureza dessas associacdes, além de diferencas nas estratégias individuais que, por
conseguinte, implicariam em diferencas em seus sistemas sociais. Estudos que conseguissem
discernir a natureza e as consequéncias dos diferentes tipos de associagfes seriam cruciais

para o melhor entendimento da variabilidade social dentro das zonas hibridas.

5. Conclusoes

Em resumo, os grupos mistos ndo foram grandes talvez porque ao serem compostos
por espécies ecologicamente similares sejam restringidos por pressdes semelhantes as que

restringem os grupos monoespecificos (partilhas dos mesmos recursos).

Alguns grupos mistos apresentaram constituicdo alterada e talvez um baixo potencial
reprodutivo quando comparados aos grupos monoespecificos. Entretanto, outros grupos
mistos, mesmo com composic¢ao alterada, se reproduziram aparentemente de forma normal

(G. Vespa).

Embora ainda néo se saiba como ¢ a coesdo dos grupos monoespecificos da regido, os
grupos mistos estudados foram pouco coesos, sendo um com composi¢do instavel e outro com

fissdo-fusdo de subgrupos das duas espécies. A composicdo sexual alterada, a degradacgéo
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ambiental e mesmo a diferenca de reconhecimento entre os tdxons podem ter papel na

dindmica dos grupos estudados.

Os grupos mistos podem ser formados atraves de imigracdes de individuos de uma
espécie para grupos da outra espécie, ou mesmo através de fusdes de grupos pequenos ou

grupos vestigiais de cada uma das duas espécies.

Os hibridos foram polimoérficos quanto ao padrdo de coloracdo da pelagem e a maioria
foi fémeas adultas. Embora, para os hibridos, a proporcdo tendenciada para fémeas adultas
esteja no limite superior para a propor¢do conhecida entre adultos do género Alouatta, ela esta
mais tendenciada para fémeas do que esté para adultos quando se analisa os taxons parentais.
Isso sugere que na Mata do Bugio estdo sendo produzidas mais fémeas hibridas, ou que elas
possuem uma sobrevivéncia diferencial em relacdo aos machos hibridos, mais do que o
comum para as espécies de Alouatta. Esta desproporcdo, juntamente com a existéncia de

alguns individuos ginandromorficos, sugere a ocorréncia da Regra de Haldane.

6. Considerac0es finais

Diante da inferéncia de maior taxa de hibridacdo entre os bugios em ambientes mais
degradados, poderia surgir o argumento de que a hibridacéo entre esses primatas decorre da
intervengdo humana ou de outras catastrofes. Contra este argumento estdo os hibridos
capturados por A. Mayer na mesma regido deste estudo na década de 1940 (Lorini & Persson
1990). Naquela época, o ambiente do Alto Rio Parand era mais proximo do original e
primitivo, uma vez que a colonizacdo humana sé chegou a regido nas décadas de 1950 e 1960
(Rosa 1997). Isto corrobora a ideia de que a hibridacéo entre A. caraya e A. clamitans € um

fendbmeno natural.
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Segundo o modelo de zonas hibridas (Barton & Hewitt 1985; Arnold 1996), a
existéncia de poucas e estreitas zonas como as vistas no género, sugere que A. caraya e A.
clamitans evoluiram em alopatria e, devido a expansdes demogréaficas tiveram um contato
secundario (Moynihan 1968; Cortés-Ortiz et al. 2003). Portanto, a existéncia da hibridacao
entre as duas especies (antes da colonizacdo humana) mostra que este € um fendmeno natural
como produto de contingéncias historicas. No entanto, nas décadas de 1940 e 1950, a
hibridacdo poderia ser mais rara e esporadica quando comparada aos dias de hoje, pois
naquela época, ambas as espécies parentais poderiam viver em maior separacdo ecoldgica nos
ambientes do rio Parana: A. caraya viveria nas florestas mais perturbadas de inundacgédo (FES
aluvial) e A. clamitans nas florestas mais maduras de terrenos mais elevados (FES
submontana, Mata Atlantica). A crescente e continua fragmentacdo das florestas do rio Parana
causada pela intervencdo humana, pode ter diluido ou removido essa separacdo e, assim, ter
acelerado a hibridacdo dos bugios (ver Seehausen et al. 2008). Alteracdes populacionais
causadas por zoonoses devido a crescente presenca humana na regido também podem ter tido

um papel para o0 aumento da hibridacéo.

Acima de tudo, a existéncia dos hibridos e grupos mistos indica que o isolamento
reprodutivo entre os bugios continua incompleto (estando de acordo com o modelo de contato
secundario). Tal fendmeno pode aumentar a probabilidade de introgressdo genética, e a
hibridacdo acelerada poderia levar a diluicdo de uma ou de ambas as espécies em nivel
regional, principalmente em pequenos fragmentos (Rhymer & Simberloff 1996; Detwiler et
al. 2005; Seehausen et al. 2008). Alouatta caraya é regionalmente abundante nas florestas
aluviais, ao passo que A. clamitans tem se tornado rara no rio Parana (Aguiar et al. 2007a; W.
Moraes, comunicacgdo pessoal). Alouatta clamitans parece ter preferéncia pelas quase extintas

florestas submontanas da regido e, sendo a Mata do Bugio, um dos ultimos remanescentes
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deste tipo de floresta no Alto Rio Parana, o estudo da interacdo entre A. clamitans e sua
congénere deve ser visto como uma medida importante para assegurar sua conservagdo

regional.
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SECAO II

Comportamento Social
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“Dorme com cachorro, com um gato e um cavaquinho. Dizem la no morro, que fala com passarinho”
Paulinho da Viola (1976)

“Hybridization is dependent, of course, upon the ability of heterospecifics to meet and to recognize each other
as potential mates.”

Kate M. Detwiler et al. (2005)

“We therefore need a theoretical framework that relates fitness-relevant behavior of individuals, such as
foraging, predator avoidance, mating and parental care, to defining characters of social system.”

Peter M. Kappeler & Carel P. van Schaik (2002)

Para animais sociais como 0s primatas, as atividades sincronizadas e a tomada de
decisdo em grupo sao fatores importantes (Conradt & List 2009; Favreau et al. 2009). Grupos
podem decidir coletivamente e sincronizar seus biorritmos, movimentos, direcdes e demais
atividades que terdo importantes consequéncias para a aptiddao dos individuos do grupo
(Conradt & List 2009; Favreau et al. 2009). A maioria, sendo todas as atividades realizadas
pelos individuos tém influéncia (ou sdo influenciadas) direta ou indiretamente pela
socializagdo. Os tipos de interacdes sociais diferem consideravelmente em expressdo e
conspicuidade entre espécies e populacBes, sendo que muitas interacbes podem ser
consideradas como interagdes sociais “passivas”, que dizem respeito as atividades ciclicas
diérias e biorritmicas (e.g. descanso, deslocamento, alimentagdo em grupo), e as interacGes
Sociais “ativas” como agonismos, afiliagdes e comportamentos reprodutivos (Sussman et al.
2005; Sussman & Garber 2007). O objetivo de pesquisa nos préximos capitulos foi o de
estudar o comportamento social [“passivo”: padrdo de atividades diario (Capitulo 3), e
“ativo”: afiliacbes, agonismos e comportamentos reprodutivos (Capitulo 4)] intra- e
intergrupal nos grupos mistos entre A. caraya, A. clamitans e hibridos. A meta foi entender a
estrutura social e o sistema de acasalamento dos bugios em zonas hibridas atraves do estudo
das relacbes comportamentais. Também € de interesse entender quais Sd0 as possiveis

vantagens e 0s possiveis custos das espécies viverem juntas em grupos sociais.
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Padréo de atividades diario e dieta de dois grupos mistos de

Alouatta caraya, Alouatta clamitans e potenciais hibridos

Capitulo 3

Lucas M. Aguiar
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“Nature has the patience to do her sums in terms of survival and fecundity, while the human observer must often
be content with estimating time budgets, energy expenditures, and the rate of intake of sundry food materials. We
are thus restricted to studying proximate manifestations rather than the ultimate causes of the phenomenon of
mixed groups”

John W. Terborgh (1990)

1. Introducéo

Um importante fator que afeta a socialidade (e é afetado por ela) é o tempo. A
literatura divide o orgcamento de tempo alocado pelos animais em quatro categorias
comportamentais mutuamente exclusivas: subsisténcia (forrageamento/alimentacéo),
locomocdo (deslocamentos), descanso (inatividade) e interagcdo social “ativa” (outras

atividades sociais) (Pollard & Blumstein 2008).

Muitas dessas atividades tém influéncias circadianas, mas necessidades e variagdes
ecologicas, sociais e fisioldgicas também influenciam o tempo alocado pelos animais em cada
uma de suas atividades (Pollard & Blumstein 2008). Por exemplo, muitos animais precisam
ficar inativos durante grande parte do tempo para diminuir o risco de predacdo, outros tém
gue gastar mais tempo em atividade social para organizacdo, coordenacdo e manutencdo de
elos sociais, ao passo que outros podem ser obrigados a gastar certa quantidade de tempo em
descanso para digerir o alimento ou para termorregularem (Moynihan 1968; Pollard &

Blumstein 2008).

Muitas espécies de animais sdo predadas por outras e quase todas as atividades sociais
podem render ao individuo conspicuidade para os predadores. Portanto, poderia ser
obviamente vantajoso manter os periodos de conspicuidade tdo breves quanto possiveis
(Moynihan 1968). O tempo salvo por abreviar reagdes sociais poderia ser util para a

manutencdo de atividades essenciais, tais como a alimentacdo e o descanso (Moynihan 1968).
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Entretanto, interacdes sociais podem ser importantes para 0s animais otimizarem suas
atividades, sincronizando-as, tornando o orcamento do tempo mais eficiente (Pollard &
Blumstein 2008; Favreau et al. 2009). A sincronizacdo e, consequentemente, a eficiéncia com
0 gasto de tempo pode variar em qualidade de acordo com o tamanho e a estabilidade dos

grupos sociais (Favreau et al. 2009).

Alguns animais sdo forcados a gastar mais tempo satisfazendo necessidades bésicas de
manutencdo (e.g. subsisténcia ou descanso) e o tempo para outras atividades sociais pode ser
sacrificado, causando menor estabilidade e maior fluidez no grupo (Pollard & Blumstein
2008). Necessidades fisiologicas ou ecoldgicas de descanso podem render para as espécies a
incapacidade de encontrar tempo para outras atividades impostas pela socialidade e, assim,
restringir o tamanho do grupo (Pollard & Blumstein 2008). Por exemplo, a digestdo é uma
necessidade fisiologica que implica em descanso, principalmente para espécies com dietas
folivoras como os bugios. Além do mais, o trato digestério dos bugios carece de
especializacdo para digestdo de folhas e, portanto, podem ser pouco eficientes para obter
energia deste tipo de alimento. Assim, um grande tempo gasto em descanso por esses animais
poderia ser uma adaptacdo comportamental para conservar energia (Milton 1978) e, portanto,

eles seriam restringidos a encontrar tempo para atividades sociais ativas.

De fato, Alouatta spp. sdo animais herbivoros com habito folivoro-frugivoro (mas veja
Bicca-Marques et al. 2009) que possuem padrdo de atividades filogeneticamente conservado,
caracterizados por alto nivel de inatividade diaria. Esses animais sdo geralmente vistos como
inativos por causa da dieta folivora de baixa qualidade (Pavelka & Knopff 2004). Segundo
revisdes, a inatividade pode perfazer uma média de 66% de descanso ao longo do dia (de 53%
a 80%) (Crockett 1998; Bicca-Marques 2003), seguida de alimentacdo com uma média de

17% (6% a 24%), deslocamento com uma média de 13% (2% a 19%) e uma baixa
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porcentagem de interacdo social, com uma média de 2,2% (0,8% a 6%) (Bicca-Marques 2003;
Bravo & Sallenave 2003; Sussman & Garber 2007). Em algumas localidades com alta
abundancia e consumo de frutos na Amazonia, A. belzebul pode apresentar menores taxas de
descanso (48%) e maiores de deslocamento (30%) (Pinto et al. 2003), mas 0 mesmo néo &
valido para A. pigra que pode possuir altas taxas de descanso mesmo em periodos com alto

consumo de frutos (Pavelka & Knopff 2004).

As taxas de interacdo social também podem variar de acordo com as espécies, mas
raramente excedem 5% das atividades diarias. As menores taxas de interacdo social para o
género sdo vistas em A. palliata (Martinéz et al. 1999; Kowalewski 2007) e as maiores em A.
caraya e A. clamitans (Bicca-Marques 1993; Bravo & Sallenave 2003; Koch & Bicca-
Marques 2007; Kowalewski 2007; Prates et al. 2008; Rimoli et al. 2008). Entretanto, as duas
espécies também podem apresentar baixos valores de interacdo social (Giudice 1994; Jardim

& Oliveira 2000).

Variagdes do padrdo de atividades ao longo das horas do dia, ao longo das estacdes e
ao longo da ontogenia dos animais podem também existir. Os bugios tendem a ser menos
ativos nas horas mais quentes do meio do dia, porém mais ativos nas horas mais frescas da
manhd, principalmente no final de tarde (Bonvicino 1989; Chiarello 1993; Martinez et al.
1999). Em dias com temperaturas mais baixas, os animais podem ficar inativos durante
grande parte da manha (Jardim & Oliveira 2000). Variagdes sazonais podem ocorrer de
acordo com as variagdes de temperatura, fotoperiodo e oferta de alimentos (Zunino 1987;
Chiarello 1993; Jardim & Oliveira 2000). Em relacdo & ontogenia, o tempo investido em
descanso tende a aumentar, ao passo que o tempo em deslocamento tende a diminuir com o
avanco da idade e do tamanho do animal (Bicca-Marques & Calegaro-Marques 1994,

Martinez et al. 1999; Koch & Bicca-Marques 2007; Prates & Bicca-Marques 2008; Rimoli et
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al. 2008). No entanto, alguns trabalhos ndo encontraram varia¢do na quantidade de descanso
com o0 avanco na idade e nem com a variacdo na oferta de alimentos (Pavelka & Knopff

2004).

Apesar de a proporcdo de itens alimentares consumidos também seja similar entre as
espécies e ao longo da ontogenia dos individuos (Bicca-Marques & Calegaro-Marques 1994;
Bicca-Marques 2003; Pavelka & Knopff 2004; Prates & Bicca-Marques 2008), ela varia mais
e tende a ser mais flexivel do que a variagdo nas porcentagens dos comportamentos (Pavelka
& Knopff 2004). Para os bugios, as folhas (folhas novas, maduras e brotos foliares) perfazem
a maior parte da dieta, seguidas dos frutos (maduros, ndo maduros e sementes) e flores
(incluindo botdes florais) (Bicca-Marques 2003), mas ha variacOes entre habitats e estacdes

do ano (Crockett 1998; Pavelka & Knopff 2004; Rimoli et al. 2008).

Bugios sdo considerados folivoros facultativos de acordo com a disponibilidade dos
outros itens alimentares no ambiente. Para eles, os itens alimentares como frutos, folhas novas
e flores sdo os de maior qualidade nutricional (Milton 1980; Rumiz 1990; Silver et al. 2000).
Frutos fornecem altas quantidades de carboidratos que sdo facilmente digeridos, folhas novas
possuem maior quantidade de proteinas por fibras, mais carboidratos e menos compostos
secundarios do que as folhas maduras e, as flores, fornecem proteinas e minerais (Milton
1980; Rumiz 1990; Silver et al. 2000). Sazonalmente, os bugios podem apresentar duas
principais estratégias de maximizag&o de energia de acordo com a oferta de alimentos (Zunino
1987): uma de alto custo e alta recompensa nas esta¢cbes Umidas, quando 0s animais
descansam menos, deslocam-se e alimentam-se mais devido a maior disponibilidade de frutos
e folhas novas; e outra de baixo custo e baixa recompensa nas esta¢cbes mais secas, quando os
animais ficam mais inativos devido a menor disponibilidade de alimentos de alta qualidade.

Entretanto, algumas atividades podem apresentar padrdes contrérios: nas estacdes Umidas, a
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taxa de ingestdo e o tempo gasto em alimentacdo podem ser menores devido a maior
qualidade alimentar, a0 passo que nas estacdes mais secas, a baixa qualidade dos alimentos

pode impor a necessidade de maior tempo de alimentagéo (Bonvicino 1989; Chiarello 1993).

A taxa de interacdo social também pode variar ao longo do ano e em diferentes
padrbes. Ela pode ser maior em épocas quando a alta qualidade alimentar permite maior
esforgo nessas atividades, mas o contrario também pode ocorrer. Por exemplo, quando esses
alimentos estdo dispersos (e.g. frutos), os animais necessitariam de maior esforco em
deslocamento e com isso as interagBes sociais poderiam ser restringidas (Pavelka & Knopff
2004). Os bugios também poderiam alocar maior tempo em intera¢do social em épocas de
baixa temperatura ou baixa qualidade alimentar, quando a inatividade aumenta e a distancia

entre eles diminui, o que facilitaria suas interacdes (RGT da Cunha, comunicacao pessoal).

Apesar de muitos trabalhos mostrarem padrdes de variagdes anuais claros,
corroborando Zunino (1987), a auséncia dessas variacdes nas atividades de alimentacdo e de
descanso ja foi observada em A. pigra (Pavelka & Knopff 2004), e a auséncia de padrdo em
todas as atividades também ja foi encontrada para A. caraya em ambientes produtivos e com

menor sazonalidade de alimentos, como nas ilhas do rio Parana (Bravo & Sallenave 2003).

Nos grupos mistos, as espécies de primatas que os compdem podem diferir em massa
corporea, fisiologia e tamanho de grupo. Assim, diferentes espécies em um mesmo grupo
poderiam possuir requerimentos e demandas energéticas diferenciadas e, consequentemente,
orcamentos de tempo também diferenciados (Podolsky 1990). Portanto, primatas vivendo em
grupos mistos podem ter seus padrdes de atividades alterados pela presenca das outras
especies. Geralmente em grupos mistos, as especies alocam mais tempo em atividades de

alimentacdo e deslocamento, e menos em descanso do que quando em grupos
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monoespecificos (Podolsky 1990; Chapman & Chapman 2000; Eckardt & Zuberbihler 2004;
Porter & Garber 2007). As atividades sociais “ativas” sd0 raramente reportadas nos estudos
sobre grupos mistos, sendo que alguns registraram esporadicamente as interacdes
interespecificas durante as associag¢fes (Struhsaker 1981; Cords & Wiirsig 2010). No entanto,
a quantidade de tempo alocada nessas interagdes durante a associacdo e dissociacdao dos

grupos ndo costuma ser analisada.

Espécies do género Alouatta sdo ecologicamente similares e com massas corporeas
também similares (Peres & Janson 1999) e, portanto, com demandas energéticas e orcamento
de tempo similares (Bicca-Marques 2003). Alouatta caraya e A. clamitans possuem padrdo de
atividades e proporcdo de consumo de itens alimentares também semelhantes (Chiarello 1993;
Bicca-Marques & Calegaro-Marques 1994; Koch & Bicca-Marques 2007; Prates & Bicca-
Marques 2008; Rimoli et al. 2008). De fato, as duas espécies nao diferem seus padrdes de
atividades de maneira significativa mesmo quando em simpatria - embora a diversidade
alimentar de A. caraya possa ser maior do que a de A. clamitans em simpatria (Agostini 2009;
Agostini et al. 2009). Assim, os grupos mistos formados pelas duas espécies poderiam ter
padroes de atividades inalterados quando comparado aos grupos mistos comumente
reportados na literatura. Todavia, isso ndo seria verdadeiro caso 0s grupos mistos de Alouatta
fossem maiores em tamanho do que os monoespecificos, 0 que poderia implicar em mais
tempo alocado em alimentacédo e deslocamento devido ao aumento da necessidade de partilha
de recursos (van Schaik 1989; Snaith & Chapman 2007; 2008). Entretanto, na Mata do Bugio,

0S grupos mistos ndo sao maiores do que os monoespecificos (Capitulo 2).

Diante do exposto acima, a pesquisa deste capitulo teve como objetivo estudar o
padrdo geral de atividades e a dieta de dois grupos mistos de A. caraya, A. clamitans e

hibridos que diferem em tamanho e porcdo (qualidade) florestal dentro de um mesmo
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fragmento em area de simpatria, analisando as diferencas entre dois grupos e entre as estacoes
do ano. A meta foi entender se a variacdo sazonal e a variacdo dos grupos, particularmente a
associacdo das duas espécies, afeta 0 esforco alocado nas principais atividades diarias dos

bugios.

1.1 Predicdes

(1) Se o padrdo de atividades geral dos bugios é conservativo entre as espécies,
podendo ter carater filogenético e, ainda, a proporcdo de itens alimentares na dieta também é
similar entre elas, seria esperado que esses aspectos observados nos grupos mistos da Mata do

Bugio néo diferissem do padréo geral observado para o género.

(2) Eco-espécies como Alouatta caraya e A. clamitans podem apresentar padrdes de
atividades e dietas semelhantes e, portanto, poderiam disputar recursos quando em simpatria
em ambiente degradado (Sussman & Garber 2007) como é a Mata do Bugio. Quando espécies
similares se associam em grupos mistos, um aumento no tamanho de grupo poderia aumentar
a disputa e a partilha intragrupal mesmo em primatas folivoros (Snaith & Chapman 2007,
2008). Forrageadores sociais como os primatas, podem compensar o efeito negativo deste tipo
de partilha ajustando-se em subgrupos (Capitulo 2) ou ajustando a quantidade de tempo
alocada em cada uma de suas atividades diarias. Portanto, seria esperado que no grupo maior,
ou quando no grupo misto, ambas as espécies estiverem associadas, poderia haver maior
esforco alocado em alimentacdo e deslocamento, e menor em descanso e socializagdo

(“ativa”) do que nos grupos menores ou quando as espécies estiverem dissociadas.

(3) Se as duas espécies de bugios observadas neste estudo podem chegar aos valores
de interacdes sociais mais altos conhecidos para o0 género Alouatta, poderia ser esperado que

0s grupos mistos formados por elas apresentassem altas taxas de interacdo social.
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(4) Alternativamente, se as reagdes entre membros de diferentes espécies tendem a ser
mais fracas do que entre membros de uma mesma espécie, as diferencas na sinalizacdo entre
A. caraya e A. clamitans poderiam promover baixas taxas de interacdo social nesses grupos

mistos.

(5) Dado que a area de estudo esta abaixo do Trépico de Capricornio, portanto, com
influéncias de zonas subtropicais temperadas, seria esperado que a variagdo sazonal na
producdo de alimentos de alta qualidade (principalmente frutos e folhas novas) influenciasse o
padrdo de atividades dos bugios ao longo das estacdes. Se os bugios comumente utilizam-se
das estratégias comportamentais para conservar energia, seria esperado que eles aumentassem
o tempo em descanso e diminuissem esforco em alimentacdo, deslocamento e interacdo social
nas estacdes mais secas (outono e inverno) quando a disponibilidade de alimentos é menor.
Ao contrario, nas estagdes mais Umidas (primavera e verdo), quando a disponibilidade de
alimentos é maior, os bugios diminuiriam o tempo em descanso e aumentariam o tempo gasto

em alimentacdo, deslocamento e interacdo social.

2. Material e métodos

Apos aproximadamente trés meses de habituacdo para cada grupo, LM Aguiar e
quando possivel, mais um ou dois assistentes de campo, acompanharam de forma
sistematizada dois grupos mistos (G. Ponte e G. Vespa; Capitulo 2) durante abril/2007 a
junho/2008 (12 meses com cada grupo), com amostragens que duraram de quatro a cinco dias
completos por més (ver abaixo). Cada grupo foi acompanhado em média por 14 + 1,1 dias (12
a 15 dias) por estacdo, o que totalizou 58 dias com o G. Ponte e 54 com o G. Vespa. A
excecao ocorreu em maio/2008 que por motivos académicos ndo foi possivel visitar o campo,

mas a amostragem deste més foi compensada no més seguinte. Foi considerado um dia
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completo do nascer ao pér do sol. Entretanto, houve poucas ocasides em que por motivos de
perda do grupo, foram somadas as amostragens de 1/2 ou 2/3 de um dia com a outra 1/2 ou
1/3 complementar do dia consecutivo. A soma de dois periodos complementares entre dois

dias consecutivos foi entdo considerada como um dia completo.

A duracdo das amostragens variou conforme as estagoes, as quais ocorreram de forma
mais prolongadas em alguns dias na primavera (das 5:30 h até as 20:00 h), ou mais curtas nos
dias de outono (das 7:00 h até as 18:00 h). Ao final, foram somadas 734 h (média de 183,5 +
8,1 h por estacdo) de acompanhamento sistematizado de G. Ponte, e 664 h (média de 166 +

14,5 h por estacdo) de G. Vespa (Tabela 1).

Para a coleta de dados foi utilizado o método de varredura instantanea “scan sampling
method” (Altmann 1974). As amostragens foram de cinco minutos com intervalos de 15 min.
para reduzir a dependéncia das amostras (Setz & Hoyos 1986). Exceto por alguns minutos em
que o observador perdia o grupo, as varreduras foram continuas ao longo das horas do dia e, a
cada hora de observacdo, trés varreduras eram realizadas. A cada varredura era registrada a
atividade de cada individuo que estava a vista e, portanto, cada individuo amostrado fornecia
um registro comportamental. Tentou-se registrar as atividades de um maior nimero possivel
de individuos dentro de um periodo amostral de cinco minutos, inclusive mudando a posicédo
do observador embaixo do grupo para localizar outros individuos que estavam fora do campo
de observacgdo. Por serem grupos pequenos, a familiarizacdo e identificacdo individual de
todos os animais dos grupos através de suas cores, tamanhos, faces e marcas foi relativamente
facil e, assim, puderam ser prontamente identificados durante as varreduras. Por isso, a
tendéncia de registrar mais de uma vez a atividade do mesmo individuo durante um mesmo

periodo amostral foi quase nula. Quando um animal ndo pode ser identificado em nivel
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individual, o registro foi considerado somente conforme a classe sexo-etaria e o tdxon ao qual

pertencia (espécies ou hibridos).

O padrdo geral de atividades foi dividido em quatro categorias principais de

comportamentos excludentes, tais como os descritos abaixo:

Deslocamento: animal andando, correndo, saltando, trepando em tronco, ou fazendo “ponte”
com as maos em um ramo, e pés ou cauda em outro ramo, independente de outra atividade
concomitante (e.g. mastigando). Nesta categoria foram incluidos ndo somente deslocamentos

direcionais como também pequenas mudancas de posicao dentro de uma mesma arvore.

Alimentacdo: Animal mastigando (mas ndo em deslocamento), manipulando, selecionado
alimento, ou levando até a boca qualquer item vegetal como folhas, frutos, flores, caules e

sementes. Nesta categoria ndo foi incluido o comportamento de beber &gua.

Interac@o social “ativa”: animal engajado em atividades de interacdo direta com outros
individuos tais como catagcdo, agonismo, brincadeira, vocalizacdo, cOpula, inspecéo,
marcacdo, esfregacdo (exceto esfregacdo anal apds defecacdo e esfregacdo de costas apds
chuvas; Hirano et al. 2008) e varias formas de cuidados alomaternais. Nao foram
considerados aqui os cuidados maternais tais como amamentacao e carregamento do infante
devido a grande dependéncia e duracdo dessas interacdes entre os dois participantes (mae e

filhote).

Descanso: animal parado ou inativo, deitado ou sentado, sem outra atividade evidente. Esta
categoria ndo inclui apenas os individuos dormindo ou inativos durante o periodo de digestéo,

mas tambeém os mesmos sentados e olhando ou vigiando seu ambiente.
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Dentro da categoria de alimentacdo, também foi quantificado através das varreduras o
consumo dos principais itens vegetais nos dois grupos ao longo do ano, tais como: folhas
novas (inclui broto foliar), folhas maduras, frutos (inclui frutos maduros, frutos verdes e

sementes), flores (inclui botGes florais) e caules (inclui peciolos).

2.1 Analise dos dados

Com o intuito de padronizacdo das amostras do padréo de atividades, os dados foram
tratados da seguinte forma: para comparacdes intergrupais (ou de subgrupos associados ou
dissociados), os registros foram primeiramente transformados em taxas, proporcdes,
dividindo-se o numero de registros da categoria de interesse pelo total de registros do grupo.
Para comparacGes intragrupais (e.g. sazonais), 0s registros foram primeiramente
transformados em taxas, de acordo com o nimero de horas de observacdo em cada estacgéo.
Para todas as andlises do padrdo de atividades, os pares comparados foram os intervalos das

horas ao longo do dia.

Para testar a hipotese nula sobre a diferenca entre a quantidade de consumo dos itens
alimentares entre os dois grupos, utilizou-se o Teste Binomial para Duas Propor¢des. Para
tanto, considerou-se “N”, o total de registros de alimentacdo do grupo (todos os itens
alimentares) como tamanho de cada amostra, enquanto “n”, o numero de registros de cada

item consumido pelo grupo, como o nimero de sucessos de cada uma das amostras.

Para testar a hipoOtese nula sobre a diferenca entre a quantidade de cada
comportamento entre 0s dois grupos (duas amostras independentes) foi utilizada a estatistica
ndo paramétrica do Teste U de Mann-Whitney. Foi utilizado o mesmo teste para testar a
hipdtese nula sobre o esfor¢co alocado em cada categoria de comportamento quando o

subgrupo clamitans estava ou ndo associado ao subgrupo caraya de G. Vespa. Para isso,
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comparou-se cada atividade nos dias em que o primeiro subgrupo estava completo, mas
totalmente dissociado do segundo subgrupo, dos dias em que ambos os subgrupos estavam

completos e associados.

Para testar a hipotese nula sobre a diferencga entre as atividades e a diferenca entre o
consumo de itens ao longo das quatro estagGes do ano (quatro amostras independentes) dentro
de um mesmo grupo, foi utilizado o teste de analise de variancia ndo-paramétrico Kruskal-

Wallis.

Para testar se a quantidade de cada comportamento foi igualmente distribuida ao longo

das horas do dia foi utilizado o Teste G.

Finalmente foram feitas analises exploratorias dos dados sazonais de dieta e de
atividades dos grupos para entender se elas covariaram e, assim, tentar entender as estratégias
de forrageamento. Para tanto, foi utilizado a estatistica ndo-paramétrica do Teste de

Correlacdo de Spearman com nivel de significancia protegido de 0,0125 (0,05/quatro testes).

Os demais testes tiveram nivel de significancia de 0,05 e todos os testes foram

calculados pelo programa BioEstat 5.0 (Ayres et al. 2007).
3. Resultados

No total foram obtidos 8482 registros de comportamentos (G. Ponte n=4154, média de
1038,5 * 92,7 registros por estacdo; G. Vespa n=4328, média de 1082 * 106,5 registros por
estacdo) em 3080 varreduras instantaneas (G. Ponte n=2090, média de 522,5 * 21,5 por

estacdo; G. Vespa n=1718, média de 429,5 * 45 por estacdo) (Tabela 1).
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Tabela 1: Numero de dias, horas, varreduras e registros comportamentais coletados por

estacdo para o G. Ponte e 0 G. Vespa

Registros comportamentais

Total

Dias Horas Varreduras Descanso Alimentacdo Deslocamento Instgrca}gzl?\o de registros

Grupo Ponte

Outono/2007 15 176 501 786 181 102 9 1078
Inverno/2007 15 177 522 814 170 125 10 1119
Primavera/2007 14 191 552 730 154 140 27 1051
Verdo/2008 14 190 515 598 120 159 29 906
Sub-total 58 734 2090 2928 625 526 75 4154
Grupo Vespa

Inverno/2007 15 173 495 819 193 127 2 1141
Primavera/2007 13 183 423 673 152 171 24 1020
Verdo/2008 12 156 400 611 152 192 13 968
Outono/2008 14 152 400 646 310 228 15 1199
Sub-total 54 664 1718 2749 807 718 54 4328
Total 1398 3808 5677 1432 1244 129 8482

A categoria de descanso foi a mais frequente para ambos 0s grupos, seguida de

alimentacdo, deslocamento e interacdo social (Figura 1). Ndo houve diferencas estatisticas

entre a quantidade de descanso (U=98,50, Z=0,5807, p=0,56140), alimentacdo (U=87,50,

Z=1,0370, p=0,2998), deslocamento (U=69,50, Z=1,5493, p=0,1213) e interacdo social

(U=91,00, Z=0,6110, p=0,5412) entre 0s dois grupos.
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Figura 1: Padrdo anual das categorias comportamentais em G. Ponte (A) e em G. Vespa (B).

No G. Vespa, durante os dias em que o subgrupo clamitans esteve completo e
dissociado do subgrupo caraya (n=9 dias), os animais do subgrupo clamitans descansaram
mais (63,4%) do que nos dias (n=8 dias) em que 0s subgrupos estavam associados (57,3%)

(Figura 2). Ainda, nos dias em que ambos os subgrupos estavam associados, 0s animais
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apresentaram proporcionalmente maior taxa de alimentacdo, de deslocamento e de interacdo
social do que quando dissociados. Entretanto, diferencas significativas s6 foram verificadas

entre as taxas de interagéo social (U=59,00, Z=2,2191, p=0,0265).

G. Vespa

Grupo completo (misto) ™ Subgrupo clamitans

2,1

Interacéo social
| 07

18,3

BN 5

Deslocamento

22,3

Alimentacéo
N 20

Categorias comportamentais

57,3
Descanso
N 634

% dos registros

Figura 2: Comparacdo das proporcdes dos comportamentos durante os dias em que 0
subgrupo clamitans estava completo e dissociado do subgrupo caraya (n=9 dias), dos dias em

gue ambos estavam completos e associados (n=8 dias).
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Sazonalmente, houve diferencas na quantidade de descanso para o G. Ponte
(H=21,7146, g.1.=3, p=0,0001) e para o G. Vespa (H=8,9804, g.l.=3, p=0,0296) (Figuras 3). O
G. Ponte descansou menos no verdo (66%) e na primavera (69,4%) quando comparado ao
outono (71,9%) e ao inverno (72,7%). O G. Vespa descansou menos no verdo (63,1%) e na
primavera (66%) quando comparado ao inverno (71,8%), e menos no outono (53,9%) quando

comparado a primavera.
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Figura 3: Variacdo sazonal dos comportamentos em G. Ponte (A) e em G. Vespa (B).
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Em relacdo ao deslocamento sazonal, houve diferenca estatistica somente para G.
Vespa (H=12,4563, g.1.=3, p=0,0060), sendo que o grupo deslocou mais no verao (19,8%) e
no outono (19%) quando comparado ao inverno (11,1%), e deslocou mais no outono quando
comparado a primavera (16,8%). O G. Vespa também apresentou diferenca estatistica na
quantidade de interacdo social ao longo das esta¢cdes (H=9,9140, g.1.=3, p=0,0193), sendo que
0 grupo interagiu mais durante a primavera (2,4%) e o outono (1,3%) quando comparado ao
inverno (0,2%). As demais categorias ndo apresentaram diferencas significativas entre as

estacOes para ambos 0S grupos.

Os dois grupos apresentaram um padrdo anual semelhante na distribuicdo dos
comportamentos ao longo das horas do dia, com um pico de deslocamento e alimentagéo
vespertino (e diminuicdo do descanso) entre as 15:00 h e 18:00 h (Figura 4). Para o G. Ponte,
esses picos foram maiores na primavera e para 0 G. Vespa, no outono. No entanto, as
proporcoes das categorias ndo diferiram do esperado para os dois grupos (Descanso: G. Ponte
G=2,3142, g.1.=14, p=0,9999; G. Vespa G=3,4679, g.l.= 14, p=0,9991), (Alimentacdo: G.
Ponte G=1,9882, g.l.=14, p=1,0; G. Vespa G=2,6219, g.l.=14, p=1,0), (Deslocamento: G.
Ponte G=0,6869, ¢.1.=13, p=1,0; G. Vespa G=1,2172, g.l.=14, p=1,0), (Interacdo social: G.

Ponte G=0,1504, g.1.=13, p=1,0; G. Vespa G=0,1006, g.1.=14, p=1,0).
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Figura 4: Distribuicdo anual dos comportamentos ao longo das horas dos dias em G. Ponte

(A) e em G. Vespa (B).
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Em relacdo ao comportamento alimentar, o item folha foi o mais consumido por
ambos os grupos, seguido de frutos, flores e caules por G. Ponte; e flores, frutos e caules por
G. Vespa (Figuras 5). Comparativamente, G. Ponte consumiu significativamente mais frutos
(Z2=9,2260, p<0,0001) e menos folhas (Z=-9,0948, p<0,0001) do que G. Vespa, a0 passo que
ndo houve diferencas significativas em relacdo ao consumo de flores entre os dois grupos
(Z=1,7755, p=0,0758). Quando se considera o total de folhas, G. Ponte consumiu mais folhas
novas (54,82%) do que G. Vespa (35,1%) (Z=6,7479, p<0,0001) e este consumiu mais folhas

maduras (54%) do que G. Ponte (27,9%) (Z=-8,5396, p<0,0001) (Figura 6).

G. Ponte

Caules A)

0,48%
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Figura 5: Proporc¢éo anual dos itens alimentares consumidos por G. Ponte (A) e por G. Vespa
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Figura 6: Porcentagem de folhas novas, folhas maduras e folhas indeterminadas consumidas

por G. Ponte (A) e por G. Vespa (B).

Em relacdo ao consumo sazonal dos itens alimentares (Figura 7), ambos os grupos
consumiram mais folhas durantes as duas estacdes secas (outono e inverno) (G. Ponte:
H=8,5998, g¢.l.=3, p=0,0351; G. Vespa: H=15,5007, g.l.=3, p=0,0014). Os dois grupos
consumiram mais folhas no outono (G. Ponte: 82,9%; G. Vespa: 98,1%) quando comparado a
primavera (G. Ponte: 63%; G. Vespa: 80,3%) e ao verdo (G. Ponte: 59,2%; G. Vespa: 63,8%);
e consumiram mais no inverno (G. Ponte: 81,2%; G. Vespa: 94,8%) quando comparado ao

verao.

Ambos 0s grupos consumiram mais folhas maduras no outono (G. Ponte: 40%; G.

Vespa: 87,8%) e no inverno (G. Ponte: 42%; G. Vespa: 53,6%) quando comparado a
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primavera (G. Ponte: 3,1%; G. Vespa: 9%) e ao verdo (G. Ponte: 5,8%; G. Vespa: 2,1%) (G.

Ponte: H=22,7821, g.1.=3, p<0,0001; G. Vespa: H=30,5203, g.1.=3, p<0,0001) (Figura 8).

Ambos o0s grupos consumiram mais folhas novas na primavera (G. Ponte: 91%; G.
Vespa: 80,3%) e no verdo (G. Ponte: 85,5%; G. Vespa: 72,2%), entretanto, sé no G. Vespa
houve diferenca estatistica no consumo da primavera quando comparado ao outono (8,6%)

(H=8,1050, g.1.=3, p=0,0439).

O consumo de frutos também foi diferenciado ao longo das estacdes para o G. Ponte
(H=11,6795, g.1.=3, p=0,0086), sendo maior no verao (27,5%), primavera (22,1%) e outono
(13,8%) quando comparado ao inverno (1,8%). No G. Vespa, o consumo de frutos foi baixo e

so foi registrado na primavera (9,9%) e no veréo (1,3%).

O Consumo de flores no G. Ponte foi semelhante ao longo do inverno (15,9%),
primavera (14,9%) e verdo (13,3%), sendo menor no outono (2,8%). Entretanto, diferencas
estatisticas no consumo de flores s6 foram verificadas no G. Vespa (H=11,5695, g.l.=2,
p=0,0031), sendo maior no verdo (29,6%) quando comparado a primavera (9,9%) e ao

inverno (4,7%). Para este grupo, ndo houve consumo de flores no outono.

O consumo de caule foi baixo nos dois grupos ocorrendo somente no outono (0,6%) e
no inverno (1,2%) no G. Ponte, e no verao (5,3%), no outono (1,9%) e no inverno (0,5%) no

G. Vespa.
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Figura 8: Variacdo sazonal no consumo de folhas novas e de folhas maduras por G. Ponte

(A) e por G. Vespa (B).

Houve correla¢bes sazonais significativas entre algumas categorias de comportamento

e alguns itens alimentares para ambos os grupos (Tabelas 2 e 3). Para o G. Ponte (Tabela 2),
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na primavera, houve correlacdes negativas entre a quantidade de descanso e 0 consumo de
folhas novas e de frutos; e correlagdes positivas entre a quantidade de deslocamento e o
consumo de folhas novas e de frutos e, ainda, positiva entre a quantidade de interacdo social e
o consumo de folhas novas. No verdo houve correlacdo negativa entre a quantidade de

descanso e o consumo de folhas novas.

Para o G. Vespa (Tabela 3), no verdo, houve correlagéo negativa entre a quantidade de
descanso e o consumo de folhas (folhas novas + indeterminadas), e positiva entre a
quantidade de interacdo social e o consumo de folhas (folhas novas + indeterminadas). No
inverno, houve correlagcdo negativa entre a quantidade de descanso e o consumo de folhas
maduras, e correlacGes positivas entre a quantidade de deslocamento e o consumo de folhas

novas e de folhas maduras.

4. Discussao

Apesar de viverem em um ambiente degradado, e até mesmo em uma situacdo nao
usual de simpatria e de associacdes de espécies e hibridos, os animais da Mata do Bugio ndo
precisaram alterar seus padrdes gerais de comportamento, e apresentaram padrdes de
atividades e consumo de itens alimentares conforme as propor¢des ja conhecidas para o
género Alouatta (Bicca-Marques 2003; Pavelka & Knopff 2004), suportando a primeira

predicdo.

Entretanto, os bugios aqui estudados descansaram mais e interagiram socialmente
menos do que é conhecido para A. caraya em ambientes produtivos das ilhas do rio Parana
(Bravo & Sallenave 2003), onde o consumo de folhas novas e frutos sdo maiores do que 0s
vistos na Mata do Bugio. Talvez, a menor produtividade de um ambiente continental e

degradado como é a Mata do Bugio possa impor maior restricdo energética para os bugios
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devido a uma dieta dominada por folhas e, como estratégia, os animais alocaram mais tempo
em inatividade. De acordo com esta estratégia, seria esperado que o grupo da Mata do Bugio
que apresentou maior consumo de frutos e folhas novas (G. Ponte) tivesse um padrdo de
atividades mais ativo do que 0 grupo com menor consumo destes itens e com maior consumo
de folhas maduras (G. Vespa). Entretanto, o esforco alocado em cada uma das categorias

comportamentais ndo diferiu entre os dois grupos.

O G. Ponte habitou uma porcdo de mata que € mais produtiva do que a do G. Vespa,
devido as influéncias riparias (Janzen 1974; Rumiz 1990; ver Area de Estudo). Isso refletiu
em uma dieta de maior qualidade com mais frutos e folhas novas, e menos folhas maduras
quando comparada a dieta dominada por folhas maduras do G. Vespa, que habitou uma area
mais degradada no interior do fragmento. Mesmo que as diferencas entre as dietas dos dois
grupos tenham sido significativas, elas ndo foram suficientes para diferenciar seus padrdes de
atividades, dando também suporte para a ideia de que a proporcao de esforco alocada nessas
categorias de comportamento tende a ser um carater conservativo para 0 género Alouatta

(Pavelka & Knopff 2004).



Tabela 2: Teste de Correlagdo de Spearman entre a quantidade de registros de comportamento e a quantidade de registros de itens alimentares consumidos por esta¢do no G.

Ponte.
Estacoes Estacoes
secas Atividades Itens Estatistica Umidas Atividades Itens Estatistica
Outono Descanso vs. Folhas Primavera
2007 rs =0,1116; t = 0,3724; p = 0,7167, pares = 13 2007 Descanso vs. Folhas rs = -0,7075; t = -3,468; p = 0,0046; pares = 14 *
F. novas rs = 0,2837; t = 0,9812; p = 0,3475; pares = 13 F.novas  rs=-0,7326; t = -3,7284; p = 0,0029; pares = 14 *
F.maduras =0 4671; t = 1,7518; p = 0,1075; pares = 13 Frutos rs = -0,7335; t = -3,7388; p = 0,0028; pares = 14 *
Frutos rs = 0,1166; t = 0,3893; p = 0,7045; pares = 13 Flores rs = -0,5473; t = -2,2651; p = 0,0427; pares = 14
Deslocamento vs. Folhas rs = 0,4751; t = 1,7909; p = 0,1007; pares = 13 Deslocamento vs. Folhas rs = 0,8906; t = 6,7840; p = < 0,0001; pares = 14 *
F. novas rs = 0,4003; t = 1,4489; p = 0,1752; pares = 13 F.novas  rs=0,9071; t = 7,4644; p = < 0,0001; pares = 14 *
F.maduras s =0 5792; t = 2,3563; p = 0,0380; pares = 13 Frutos rs =0,7231; t = 3,6263; p = 0,0035; pares = 14 *
Frutos rs = 0,3064; t = 1,0675; p = 0,3085; pares = 13 Flores rs = 0,6034; t = 2,6209; p = 0,0223; pares = 14
Interagdo social vs.  Folhas rs = 0,2121; t = 0,7199; p = 0,4866; pares = 13 Interagdo social vs.  Folhas rs = 0,6822; t = 3,2325; p = 0,0072; pares = 14 *
F. novas rs = -0,0832; t = -0,2769; p = 0,7870; pares= 13 F.novas  rs=0,6624;t=3,0633; p = 0,0098; pares = 14 *
F.maduras s =0 1280; t = 0,4280; p = 0,6769; pares = 13 Frutos rs = 0,3024; t = 1,0988; p = 0,2933; pares = 14
Frutos rs = 0,3533; t = 1,2525; p = 0,2363; pares = 13 Flores rs = 0,1838; t = 0,6477; p = 0,5294; pares = 14
Inverno Folhas Veréo
2007 Descanso vs. rs = 0,2593; t = 0,8905; p = 0,3922; pares = 13 2008 Descanso vs. Folhas rs =-0,5927; t = -2,4410; p = 0,0327; pares = 13
F. novas rs = 0,1637; t = 0,5502; p = 0,5932; pares = 13 F.novas  rs=-0,7500; t =-3,7607; p = 0,003; pares = 13 *
F.maduras s =00614; t = 0,2039; p = 0,8421; pares = 13 Frutos rs = -0,1396; t = -0,4677; p = 0,6491; pares = 13
Flores rs = 0,0383; t = 0,1270; p = 0,9012; pares = 13 Flores rs = -0,6495; t = -2,8328; p = 0,0162; pares = 13
Deslocamento vs. Folhas rs = 0,5041; t = 1,9361; p = 0,0789; pares = 13 Deslocamento vs. Folhas rs = 0,5218; t = 2,1190; p = 0,0556; pares = 14
F. novas rs = 0,5014; t = 1,9223; p = 0,0808; pares = 13 F.novas  rs=0,4917; t=1,9559; p = 0,0741; pares = 14
F.maduras s =0 5182; t = 2,0095; p = 0,0696; pares = 13 Frutos rs = 0,5854; t = 2,5016; p = 0,0278; pares = 14
Flores rs = 0,5364; t = 2,1078; p = 0,0587; pares = 13 Flores rs = 0,4562; t = 1,7757; p = 0,1010; pares = 14
Interagdo social vs. ~ Folhas rs = 0,1370; t = 0,4587; p = 0,6553; pares = 13 Interacdo social vs.  Folhas rs = 0,2542; t = 0,9105; p = 0,3804; pares = 14
F. novas rs = 0,0664; t = 0,2207; p = 0,8294; pares = 13 F.novas  rs=0,0302; t=0,1046; p = 0,9184; pares = 14
F.maduras 5= 0,0523; t = 0,1738; p = 0,8652; pares = 13 Frutos rs = 0,6251; t = 2,7745; p = 0,0168; pares = 14
Flores rs = 0,4254; t = 1,5589; p = 0,1472; pares = 13 Flores rs = 0,4118; t = 1,5652; p = 0,1434; pares = 14

* correlagdo significativa (nivel de 0,0125).
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Tabela 3: Teste de Correlagdo de Spearman entre a quantidade de registros de comportamento e a quantidade de registros de itens alimentares consumidos por esta¢do no G.

Vespa.
Estac¢Bes Estacgbes
secas Atividades Itens Estatistica Umidas Atividades Itens Estatistica
Inverno Folhas Primavera
2007 Descanso vs. rs =-0,8182; t = -4,2691; p = 0,0021; pares = 12 * 2007 Descanso Vvs. Folhas rs =0,2301; t = 0,8190; p = 0,4287; pares = 14
F. novas rs =-0,1236; t = -0,4132; p = 0,6874; pares = 13 F.nova  rs=0,1522;t=0,5333; p = 0,6036; pares = 14
F.maduras 5= _0 7355; t = -3,6001; p = 0,0042; pares = 13 * Fruto rs = -0,0208; t = -0,0722; p = 0,9437; pares = 14
Flores rs =-0,3907; t = -1,4076; p = 0,1868; pares = 13 Flores rs = 0,2339; t = 0,8673; p = 0,4015; pares = 15
Deslocamento vs. Folhas rs =0,9338; t = 8,6555; p = < 0,0001; pares = 13 * Deslocamento vs. Folhas rs = 0,4409; t = 1,7713; p = 0,0998; pares = 15
F. novas rs =0,7385; t = 3,6331; p = 0,0039; pares = 13 * F.nova  rs=0,3011;t=1,1384; p = 0,2755; pares = 15
F.maduras 5= 0 7642; t = 3,9300; p = 0,0023; pares = 13 * Fruto rs = 0,0810; t = 0,2932; p = 0,7741; pares = 15
Flores rs =0,5775; t = 2,3461; p = 0,0387; pares = 13 Flores rs = 0,2339; t = 0,8673; p = 0,4015; pares = 15
Interacéo social vs. Folhas rs =0,0571; t = 0,1896; p = 0,8531, pares = 13 Interacéo social vs.  Folhas rs =0,0341; t = 0,1229; p = 0,9041; pares = 15
F. novas rs = -0,0288; t = -0,0955; p = 0,925; pares = 13 F.nova  rs=0,0038;t=0,0136; p = 0,9893; pares = 15
F.maduras 5= .0,0653; t = -0,2071; p = 0,8401; pares = 12 Fruto rs = 0,1045; t = 0,3790; p = 0,7108; pares = 15
Flores rs =-0,2312; t = -0,7881; p = 0,4472; pares = 13 Flores rs = 0,4115; t = 1,6280; p = 0,1274; pares = 15
Outono Folhas Veréo
2008 Descanso vs. rs =-0,5053; t = -1,8515; p = 0,0937; pares = 12 2008 Descanso vs. Folhas rs =-0,7062; t = -3,3082; p = 0,0070; pares = 13 *
F. novas rs = -0,2883; t = -0,9521; p = 0,3634; pares = 12 F.nova  rs=-0,5903;t=-2,4258; p = 0,0336; pares = 13
F.maduras 5= .04694; t = -1,6809; p = 0,1236; pares = 12 Flores rs = -0,4875; t = -1,8517; p = 0,0910; pares = 13
Deslocamento vs. Folhas rs = 0,5423; t = 2,0409; p = 0,0685; pares = 12 Deslocamento vs. Folhas rs = 0,3747; t = 1,4001; p = 0,1867; pares = 14
F. novas rs = 0,5661; t = 2,1718; p = 0,0549; pares = 12 F.nova  rs=0,4335;t=1,6663; p = 0,1214; pares = 14
F.maduras s =0 4429; t = 1,5621; p = 0,1493; pares = 12 Flores rs = 0,2009; t = 0,7105; p = 0,4910; pares = 14
Interacdo social vs. Folhas rs = 0,0492; t = 0,1557; p = 0,8794; pares = 12 Interacdo social vs.  Folhas rs = 0,6654; t = 3,0875; p = 0,0094; pares = 14 *
F. novas rs = 0,2226; t = 0,7220; p = 0,4868; pares = 12 F.nova  rs=0,5247;t=2,1349; p = 0,0540; pares = 14
F.maduras s=01114; t = 0,3545; p = 0,7303; pares = 12 Flores rs = 0,4141; t = 1,5758; p = 0,1410; pares = 14

* correlagdo significativa (nivel de 0,0125).
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Além de possuirem dietas diferentes, os grupos também diferiram em tamanho, sendo
0 G. Vespa maior que o dobro do tamanho do G. Ponte. A auséncia de diferencas no padrao
de atividades entre grupos de tamanho diferentes ndo da suporte para a segunda predicéo.
Também em desacordo com a segunda predicdo, ndo houve diferencas significativas entre as
categorias de descanso, alimentacdo e deslocamento no G. Vespa quando os subgrupos
clamitans e caraya estiveram associados ou dissociados. Esses resultados sugerem que
mesmo em ambiente degradado, a partilha alimentar pode ainda ndo ser suficiente para limitar
a associacao entre as duas espécies. Entretanto, disputas por outros recursos como, por
exemplo, fémeas, podem ser mais acirradas (Capitulo 4). Se a competicdo alimentar ndo é
acirrada (mas veja Capitulo 4), a hipdtese de que o maior reconhecimento, sinalizacdo e
preferéncia entre conspecificos (ou entre individuos morfologicamente semelhantes) do que
entre heteroespecificos, juntamente com a hipotese de competicdo sexual, ganharia mais

suporte para a explicacdo da existéncia e formacdo dos subgrupos do G. Vespa (Capitulo 2).

A Unica categoria que diferiu conforme o padrdo de associacdo dos subgrupos do G.
Vespa foi a de interacdo social, que foi maior quando estavam associados, principalmente
devido as brincadeiras entre infantes, juvenis e machos subadultos dos dois subgrupos
(Capitulo 4). De fato, brincadeiras interespecificas em grupos mistos podem ser relativamente
comuns quando ha o encontro de jovens, ja que sdo mais curiosos e seus comportamentos séo
mais plasticos do que os dos adultos (Struhsaker 1981; Stensland et al. 2003). Ainda em
relacdo as interacOes sociais, a taxa observada no presente estudo foi baixa em comparacao as
de estudos com grupos monoespecificos de A. caraya (Bravo & Sallenave 2003; Prates &
Bicca-Marques 2008) e A. clamitans (Chiarello 1993; Koch & Bicca-Marques 2007) vivendo
em alopatria, e tambem em simpatria (Agostini 2009), estando assim em desacordo com a

terceira predicdo. Embora as proporcOes de interacBes aqui observadas estejam conforme as
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encontradas para o0 género, elas estdo baixas perante o potencial exibido pelas duas espécies
qguando estudadas em sociedades monoespecificas, principalmente em comparacdo aos
estudos de A. caraya (Bicca-Marques 1993; Bravo & Sallenave 2003; Kowalewski 2007;
Prates et al. 2008). O menor investimento em interacdes sociais observado aqui poderia ser
resultado direto da propria organizacdo social que é menos coesa nesses grupos (JC Bicca-
Marques, comunicacao pessoal). Como foi sugerido aqui e no Capitulo 2, a menor coesédo
grupal desses grupos pode ser resultado da diferenca de sinalizacdo e reconhecimento entre 0s
taxons e, portanto, a quarta predicdo faria mais sentido porque assume que diferencas de
reconhecimento (ver também Capitulo 4) podem limitar o desenvolvimento das interacfes

sociais em grupos mistos.

Houve padrdes sazonais no esforco empregado nas diferentes atividades em relagéo ao
consumo dos itens alimentares e estes foram semelhantes entre os dois grupos, apesar de suas
diferencas de tamanho e de dieta. Por exemplo, o G. Ponte descansou mais nas duas estacoes
secas quando consumiu mais folhas maduras e descansou menos nas duas estacBes Umidas
quando consumiu mais frutos, estando de acordo com a estratégia de alto custo e alto retorno
energeético, assim como a de baixo custo e baixo retorno energético (Zunino 1987). De fato, as
correlagdes vistas na primavera e no verdo, suportam a ideia de que os animais alocaram
menos tempo em descanso e mais em deslocamento e interagdo social, conforme o aumento
na disponibilidade dos itens de alta qualidade nutricional (folhas novas e frutos). Entretanto, a
quantidade de esfor¢o alocada em alimentacdo ndo foi maior nas estacdes Umidas. Uma
possibilidade para isso é que a maior qualidade nutricional das folhas novas e frutos
satisfacam os requerimentos nutricionais dos animais em menor quantidade de esfor¢o do que
0 requerido para se tornarem satisfeitos quando o alimento € de baixa qualidade (Chiarello

1993).
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O G. Vespa também descansou mais nas duas estacdes secas quando consumiu mais
folhas e descansou menos na primavera e no verdo quando obteve o maior consumo de folhas
novas e o maior consumo de flores, respectivamente. No verdo, além dos animais se
deslocarem mais, houve uma correlacédo negativa entre a quantidade de descanso e 0 consumo
de folhas (folhas novas + folhas indeterminadas) e ainda, uma correlacdo positiva entre a
quantidade de interacdo social e o consumo de folhas (folhas novas + folhas indeterminadas).
Esses dados sugerem que os animais utilizaram a estratégia de permanecerem mais inativos,
guardando energia, conforme a baixa disponibilidade de alimentos e, depois, puderam alocar
energia em outras atividades mais custosas como o deslocamento e a interacdo social quando
a oferta de alimentos foi maior, corroborando parte das estratégias de Zunino (1987).
Entretanto, para o G. Vespa, dois pontos a serem comentados ndo estdo de acordo conforme o

esperado pela quinta predicao.

Primeiro, ao contréario do esperado e, da mesma maneira que ocorreu no G. Ponte, a
categoria de alimentacdo ndo foi maior nas estagdes mais Umidas, talvez porque os alimentos
de alta qualidade satisfagam os animais com menos esforgo de alimentagéo (Chiarello 1993).
Segundo, nas duas estacOes secas, embora tenha existido uma correlacdo positiva entre o
consumo de folhas novas e o deslocamento no inverno, houve também outros padrdes nédo
esperados. Por exemplo, no inverno, houve uma correlagcdo negativa entre o descanso e o
consumo de folhas maduras, e positiva entre o consumo desses alimentos com o
deslocamento. Essas correlagfes sugerem estranhamente que em épocas de escassez, 0S
animais empregavam esforcos em buscas por alimentos que teoricamente sdo de baixa
qualidade nutricional (folhas maduras). No inverno, o consumo de folhas maduras pelo grupo
foi principalmente de peroba-rosa Aspidosperma polyneuron e de lianas (40% e 38,3% dos

itens identificados, respectivamente). Esses sdo alimentos que podem ocorrer de maneira nao
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uniforme na area de vida do grupo fazendo com que os animais se desloquem para procura-
los. Por exemplo, o G. Vespa utilizou-se de a0 menos oito individuos emergentes de peroba-
rosa em sua area para alimentacdo e essas arvores nao eram agrupadas, mas sim esparsas,
sendo que o grupo tinha que frequentemente se deslocar entre elas ao longo dos dias para
consumir suas folhas (LM Aguiar, observacao pessoal). Em relacéo as lianas, é conhecido que
esses vegetais ocorrem principalmente em clareiras e, assim como na Mata do Bugio, sdo
vegetais bastante procurados como alimentos por essas duas espécies de Alouatta em outras
areas perturbadas (Chiarello 1994; Bravo & Sallenave 2003; Ludwig et al. 2008; Martins
2009) - inclusive existem estudos que mostraram picos de consumo desses vegetais pelos
bugios em estacdes secas (Chiarello 1994). Assim, os animais pareceram procurar por folhas
maduras de alguns vegetais selecionados durante as épocas de escassez e que provavelmente,
ao contrario do que se pensa, propiciaram alta recompensa nutricional, ou pelo menos, uma
recompensa satisfatoria para o esforco empregado. Ainda, em concordancia com este padréo
ndo esperado, na outra estacdo seca, 0 outono, houve pico de consumo de folhas maduras pelo
grupo, principalmente devido ao alto consumo de peroba-rosa (69% dos itens identificados),
sendo que o grupo ficou ativo e descansou menos do que na primavera, deslocou mais do que
no inverno e do que na primavera, e interagiu socialmente mais do que no inverno. Portanto,
diante dos resultados expostos, nota-se que as estratégias sazonais utilizadas pelos dois grupos

concordam apenas em parte com a quinta predicéo.

5. Conclusoes

Em resumo, os grupos mistos observados na Mata do Bugio apresentaram padrdo de
atividades conservativo, mesmo que estes sejam formados por espécies filogeneticamente
distantes (em nivel intragenérico) e seus hibridos. Variagcdes locais e significativas da dieta e

de tamanho entre os dois grupos também ndo foram suficientes para que houvesse diferengas
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significativas no tempo alocado entre as principais atividades, reforcando o carater
conservativo do comportamento para o género. Embora a auséncia de diferencas significativas
na quantidade de deslocamento, alimentacao e descanso entre grupos de diferentes tamanhos,
ou mesmo quando as espécies se associam ou se dissociam ndo suporta a competicdo
alimentar, variacdo sazonal na oferta de alimentos pode incidir na probabilidade das espécies
se associarem (Capitulo 2) e ndo quer dizer que disputas de alimentos entre elas ndo existam
(Capitulo 4). Entretanto, se a competicdo alimentar ndo é tdo importante, outro tipo de
competicdo (a sexual), ou mesmo a diferenca de sinalizacdo e 0 menor reconhecimento entre
heteroespecificos podem ser as principais forcas para a existéncia de grupos altamente
dindmicos e pouco coesos. As diferencas de sinalizacdo e reconhecimento entre espécies, € a
prépria dindmica de subgrupos e as baixas coesdes grupais podem produzir menor interacao
social (Aureli et al. 2008). Entretanto, individuos jovens e imaturos parecem se aproveitar do
ambiente social interespecifico para interagirem devido aos seus comportamentos mais
plasticos. Salvo algumas diferencas, ambos os grupos utilizaram estratégias semelhantes,
sendo mais ativos nas estacdes Umidas quando o maior esforgo pode ser recompensado pela
maior disponibilidade de alimentos (evidenciado pelo maior consumo de frutos, folhas novas
e flores) e menos ativos nas estacfes secas, quando deve ser vantajoso salvar energia em
descanso devido a menor oferta e consumo desses itens. Entretanto, nas estacdes secas e de
escassez de alimentos, 0s grupos podem alocar energia para se deslocarem e procurarem
determinadas folhas maduras de vegetais esparsos, mas que parecem compensar o esforco,
tais como as folhas de peroba-rosa e de lianas. Estudos fitossocioldgicos e estudos sobre a
qualidade nutricional dos itens consumidos pelos animais na Mata do Bugio (particularmente

das perobas e das lianas) sdo necessarios para clarificar essas ideias.
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Comportamentos afiliativos, reprodutivos e agonisticos de grupos

mistos de Alouatta caraya, Alouatta clamitans e potenciais hibridos

Capitulo 4

Lucas M. Aguiar
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“Namely, that the origin or the emergence of a thing and its ultimate usefulness, its practical application and
incorporation into a system of ends, are entirely separate; that anything in existence, having somehow come
about, is continually interpreted anew, requisitioned anew, transformed and directed to a new purpose."

Friedrich Nietzsche (1887)

“Studies of hybrids help to illuminate the relative importance of genetic predispositions for a particular social
organization, social structure or mating system.”

Peter M. Kappeler & Carel P. van Schaik (2002)
“The blood of the hybrid, it’s just a recipe!”

Gregory W. Graffin (1993)

1. Introducéo

Para espécies animais se associarem e hibridarem, elas devem possuir afinidades
ecoldgicas, sistematicas (anatbmicas, fisiologicas e genéticas, Darwin 1859; Avise 2004) e
comportamentais. Por exemplo, grupos mistos bastante integrados, formados de espécies com
extremas disparidades ecoldgicas sdo mais raros. Entretanto, no outro extremo, é comum a
existéncia de grupos mistos integrados, formados por espécies com ecologia, comportamento
e, até mesmo, morfologia muito semelhantes (Moynihan 1968; Wilson 1975; Barnard 1979).
Para os primatas, 0 exemplo classico sdo as associacdes formadas por espécies semelhantes de
Saguinus que chegam a formar grupos mistos quase permanentes e que juntas defendem um
mesmo territério (Heymann & Buchanan-Smith 2000). Com excecdo deste caso, a defesa
conjunta de territdrios por grupos mistos de primatas ndo € conhecida (Cords & Wirsig
2010).

Grupos mistos especializados sdo mais conhecidos em aves, onde ha grande integracéao
entre as espécies atraves do mimetismo social (“social mimicry”), uma convergéncia de sinais
conciliatérios entre as espécies que serve para otimizar a comunicacdo e a integracédo, e
diminuir a hostilidade entre as especies participantes (Moynihan 1968; Wilson 1975).
Geralmente esses comportamentos usados como conciliatorios sdo pré-adaptados (Wilson

1975), ou seja, ja existiam no repertdrio das espécies e passaram a ser usados em outros
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contextos (i.e. em contextos de interacdes interespecificas), diferentes dos contextos em que
foram originados (“exaptation”, Nietzsche 1887; Gould 2002). Esta conciliacdo de
comportamentos pode abrir brechas para que uma espécie manipule a outra através de suas
convergéncias morfoldgicas e comportamentais (Barnard 1979; 1982).

Para que a hibridacdo ocorra, além de afinidades genéticas, é claro, ha também a
necessidade de que os heteroespecificos tenham a habilidade de se reconhecer como parceiros
reprodutivos (Detwiler et al. 2005). Em teoria, todas as espécies com afinidades sistematicas,
comportamentais e de reconhecimento, poderiam produzir hibridos caso se encontrassem. No
entanto, se as afinidades comportamentais ndo existirem, o hibrido dificilmente surgiria
mesmo que as outras afinidades existam. Pode haver, portanto, uma dependéncia inicial das
afinidades de comportamento e reconhecimento para associacfes e geracdo de hibridos.
Assim, os estudos do comportamento e das interacGes interespecificas sdo cruciais tanto para
melhor entender a natureza das associacdes (Struhsaker 1981), quanto para entender o
fendmeno da hibridacéo.

A abundancia e o tamanho populacional das espécies também influenciam na
quantidade e qualidade (custos e beneficios) das associacdes entre elas, inclusive agindo na
escolha entre parceiros (Hoeksema & Bruna 2000). Por exemplo, para a formagéo de grupos
mistos de primatas, tem-se que a espécie mais rara tende a se juntar com a espécie mais
abundante (Struhsaker 1981) e a escassez de conspecificos é a provavel razdo — mas ndo a
unica — para que ocorra a hibridacdo entre as espécies animais (Wirtz 1999; Randler 2002;
Seehausen 2004). Sistemas sociais também podem agir em conjunto com 0s parametros
populacionais e influenciar o resultado das interacfes entre as espécies. Por exemplo, em
animais com sistemas de acasalamento com escolha de parceiros feita pelas fémeas (como nos

primatas e nas aves), geralmente a hibridacdo tende a ser unidirecional e os hibridos tendem a
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possuir a heranca materna (DNA mitocondrial) de somente uma das espécies parentais,
justamente a da espécie mais rara (Wirtz 1999). Seguindo o modelo de Wirtz (1999), suponha
que poucos individuos de uma espécie com esse sistema de acasalamento migrem para uma
populacdo de uma espécie mais abundante. Machos seriam menos discriminantes e, assim, 0S
machos da espécie mais rara cortejariam as fémeas da espécie mais abundante. O sexo que
mais investe na reproducdo tende a ser o mais discriminante e, portanto, as fémeas rejeitariam
esses machos. Deste modo, os machos da espécie mais rara ndo produziriam hibridos, ou
produziriam poucos hibridos. Fémeas da espécie mais rara inicialmente rejeitariam os machos
da espécie mais comum, mas devido a raridade de machos de sua propria espécie elas se
tornariam menos discriminantes e, com o0 tempo, aceitariam os machos da espécie mais
abundante. Portanto, neste sistema, copulas interespecificas seriam realizadas por fémeas da
espécie mais rara com os machos da espécie mais abundante e, os hibridos, se formados,
resultariam deste tipo de cruzamento. Apesar do modelo acima explicar grande parte dos
casos estudados (Wirtz 1999), outras hipdteses sdo necessarias para explicar todos os casos de
hibridacdo de animais com escolhas de parceiros pelas fémeas (Randler 2002). Por exemplo, a
hibridacdo pode ocorrer também 1) quando todos os conspecificos ja estdo com parceiros e o
individuo pode entdo preferir cruzar com heteroespecificos ao invés de ndo cruzar (Randler
2002); 2) quando a fémea escolhe incorretamente devido a falhas no reconhecimento de
parceiros reprodutivos, como por exemplo, incapacidade de discernir sinais semelhantes entre
especies irmds (Randler 2002; Reudink et al. 2006); 3) quando ha preferéncia por
heteroespecificos que possuem caracteristicas fenotipicas mais atrativas, ou por serem 0S
dominantes do grupo, ou possuirem territorios mais atrativos (Pearson 2000; Bronson et al.
2003); 4) ou pode surgir através de coOpulas promiscuas entre especies que possuem

cruzamentos extrapar ou extragrupo como uma estratégia reprodutiva natural (Reudink et al.
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2006). Portanto, somente a probabilidade de as espécies se encontrarem ndo € suficiente para
que ocorram associacdes e hibridacdo, mas existe uma grande influéncia dos sistemas sociais
e do comportamento que fazem com que esses fendmenos ocorram em diferentes
circunstancias (Randler 2002).

Estudos do comportamento de populacfes de vertebrados em zonas hibridas séo raros
e ocorrem principalmente com aves (Pearson 2000; Kort et al. 2002a; b; Randler 2002;
Bronson et al. 2003; Reudink et al. 2006; Hartog et al. 2007), primatas do Velho Mundo
(Bergman & Beehner 2004; Tanaka 2007; Bergman et al. 2008) e pinipedes (Goldsworthy et
al. 1999). Esses estudos sdo importantes por varios motivos. Por exemplo, tais estudos
propiciam a analise das aptidfes e comportamentos alternativos de animais com diversas
formacgdes genéticas vivendo em um mesmo contexto ecoldgico e social (Bergman et al.
2008). Também permite acessar de maneira mais facil a escolha de determinados fendtipos
(gendtipos) pelas fémeas em uma multiddo de gendtipos e aptidBes variadas (Goldsworthy et
al. 1999; Reudink et al. 2006).

Estudos do comportamento também permitem fazer inferéncias sobre os modelos e
dindmicas das zonas hibridas. Se a manutencdo das zonas hibridas tem relagdo direta com o
tipo de selecdo que ocorre nos hibridos (Barton & Hewitt 1989; Arnold 1997), o
comportamento social dos individuos nessas localidades pode refletir suas aptiddes. Contrario
a ideia de baixa aptiddo dos hibridos, alguns estudos mostraram que o carater intermediario
das vocalizagbes de aves hibridas (Hartog et al. 2007) e do sistema social intermediario de
grupos de babuinos hibridos (Bergman & Beehner 2004; Bergman et al. 2008) podem ser t&o
funcionais e efetivos (entre os hibridos) dentro das zonas hibridas (mas ndo fora), quanto € o
das espécies parentais, suportando o modelo de manutencdo das zonas através da aptidao dos

hibridos dependente do habitat (Arnold 1997).
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Conclusdes sobre as aptiddes em zonas hibridas também podem ser tiradas de estudos
sobre o deslocamento de caracteristicas (“character displacement”) do comportamento,
comparando os resultados dentro e fora das zonas. Por exemplo, alguns estudos tém mostrado
que quando os hibridos possuem baixas aptiddes, hd um reforco para a divergéncia das
caracteristicas do comportamento (i.e. maior divergéncia de vocalizagcdes entre as espécies
parentais dentro do que fora da zona hibrida) (Kort et al. 2002a; b). Diferencas em habitos
reprodutivos entre espécies, especialmente o comportamento de corte, seriam reforcadas
guando em simpatria para prevenir hibridacfes ou reduzir o tempo e energia gastos em
tentativas de cruzamentos com parceiros inadequados (Moynihan 1968). Entretanto, quando
os hibridos ndo possuem aptiddes reduzidas, os comportamentos das espécies parentais
podem convergir na area de simpatria (Grant & Grant 1992; Kort et al. 2002a; b).

Estudos comportamentais sobre cruzamentos preferenciais e dominancia entre as
espéecies também podem mostrar a direcionalidade da hibridacdo, sua dindmica e avanco
(Arnold 1996; Wirtz 1999; Bronson et al. 2003). Finalmente, estudos do comportamento de
hibridos também sdo importantes para o entendimento da influéncia do componente genético
nos sistemas e comportamentos sociais (Kappeler & van Schaik 2002; Hartog et al. 2007).
Portanto, estudos do comportamento de grupos mistos e hibridos de Alouatta seriam
imprescindiveis para acessar as aptiddes dos individuos nessas zonas, dando assim 0s
primeiros passos rumo ao entendimento dos modelos, dindmicas, causas e consequéncias das
zonas hibridas dos bugios.

Mas, infelizmente, esses dados ainda séo raros e insuficientes. Até o momento, dados
comportamentais para 0s primatas sdo existentes principalmente nas zonas hibridas de
babuinos no Velho Mundo (Alberts & Altmann 2001; Bergman & Beehner 2004; Bergman et

al. 2008; Phillips-Conroy & Jolly 2004) e, para o Novo Mundo, apenas na zona hibrida entre
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A. caraya e A. clamitans na Argentina - uma area conservada de aproximadamente 3800 ha
(Agostini 2009; Agostini et al. 2008). Ali, os grupos mistos e hibridos sdo raros e as
interacdes entre as duas espécies também foram raras e na maioria das vezes indiferentes
(Agostini 2009). Entretanto, foi observado o processo de surgimento de um grupo misto
através da imigracdo de uma fémea de A. caraya para um grupo de A. clamitans (Agostini et
al. 2008). Inicialmente esta fémea era periférica ao grupo e posteriormente houve um aumento
gradual de aproximacdo e catacdes dela com os membros do grupo, até que se tornou
residente. Foram observadas cdpulas interespecificas intra- e extragrupais desta fémea com
machos de A. clamitans, e posterior nascimento de um infante supostamente hibrido (Agostini

et al. 2008).

1.1 Comportamento, sistema de acasalamento e estrutura social de bugios com énfase
em A. caraya e A. clamitans

Alouatta caraya e A. clamitans sdo espécies que vivem em grupos sociais
monoespecificos onde machos e fémeas podem migrar ao atingir a maturidade sexual
(Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1996; Giudice 1997; Jones 2004; Jardim 2005). Em A.
caraya, a emigracdo de machos e fémeas pode ser for¢ada por outros individuos do grupo e as
fémeas podem ser expulsas por coalizGes internas de outras fémeas, evidenciando competicédo
sexual (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1996; Giudice 1997). Fémeas de bugios sdo
poliéstricas com duracdo do ciclo ovariano de 15 a 20 dias e estro de aproximadamente trés
dias (Jones 1985; van Belle et al. 2009a; 2009b). Geralmente, as duas espécies vivem em
sistemas poliginicos (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1993a; Jones 2004) onde é
esperado que o macho dominante monopolize o0 acesso as copulas das fémeas residentes em
estro, tentando garantir a paternidade da maior parte dos nascimentos do grupo (Pope 2000b;

van Belle et al. 2009a; 2009b). Machos, principalmente os dominantes, podem monitorar 0s
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ciclos das fémeas inspecionando regularmente suas genitalias e podem fazer a guarda das
fémeas em estro seguindo-as (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1993a; Kowalewski 2007;
van Belle et al. 2009a; 2009b). Alouatta caraya pode apresentar sistema mais flexivel com
poliginiandria quando em grupos grandes nos ambientes saturados das ilhas do rio Parand,
onde varios machos copulam com varias fémeas dentro ou fora do estro (Kowalewski 2007).
Entretanto, mesmo neste sistema, os machos dominantes detém a maior parte das copulas
(Jones 1985; Kowalewski 2007).

Nas duas espécies, ambos 0s sexos (mas principalmente os machos dominantes)
emitem comportamentos pré-copulatorios estereotipados de testes de receptividade como
inspecdes genitais e de solicitacdes de cOpulas como apresentacdo da genitalia, catacdes e
movimentos linguais ritmicos “tong flick” (Jones 1983; Calegaro-Marques & Bicca-Marques
1993a; Fialho & Setz 2007; Kowalewski 2007). Interrupc@es de copulas por outros individuos
do grupo ja foram observadas para A. caraya e outras espécies do género (Jones 1983; 1985;
Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1993a; Kowalewski 2007). Tentativas de cdpulas
forcadas ja foram observadas por machos de A. palliata (Jones 1985).

E esperado que em grupos poliginicos de Alouatta, as fémeas residentes, quando em
estro, raramente copulariam com outros machos do grupo (van Belle et al. 2009a). Entretanto,
quando fora do estro, poderiam copular com machos subordinados de forma mais frequente
(Jones 1983; 1985; Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1993a). Esta ultima ocasido,
juntamente com observaces de cOpulas durante a gravidez, amamentacdo e, até mesmo,
interrupcdes de copulas pela propria fémea, sugere outras funcgdes sociais além da reprodutiva
para 0 comportamento de copula em Alouatta (Jones 1985; Wallen 2001; Kowalewski 2007).
Deste modo, um comportamento cuja funcdo primordial é, ou foi a reproducédo, passou a

funcionar em outros contextos dentro de uma sociedade (“‘exaptation”).
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Independente do sistema de acasalamento, machos e fémeas das duas espécies também
podem utilizar estratégias promiscuas de cépulas extragrupais com individuos de grupos
vizinhos, sendo que as vantagens para as fémeas seriam de diminuir o risco de infanticidio ao
confundir a paternidade e aumentar a qualidade e a variabilidade genética da prole
(Agoramoorthy & Hsu 1999; Fialho & Setz 2007; Kowalewski 2007). Os principais riscos
seriam a maior vulnerabilidade a predacdo, a injdrias de outras fémeas e a doencas
sexualmente transmissiveis (Nunn et al. 2000; Nunn 2003; Kowalewski 2007).

O cuidado da prole é realizado principalmente pela méae, entretanto, cuidados
alomaternais ocorrem ao longo do desenvolvimento do filhote nas duas espécies,
principalmente por outras fémeas do grupo e mais raramente por juvenis e machos subadultos
e adultos (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1993b; Bravo & Sallenave 2003; Miranda et
al. 2005a). Além do cuidado maternal e alomaternal, os bugios possuem outros
comportamentos afiliativos como o comportamento de catacao e o de brincadeira.

A catacdo (“alogrooming”) é um comportamento social cuja fun¢do primordial,
chamada de fungdo “utilitaria”, ¢ ou foi a de remogéo de parasitos (Hutchins & Barash 1976;
Sanchez-Villagra et al. 1998). Por exemplo, primatas quando solitarios tendem a ter maior
carga de ectoparasitos do que quando em grupos sociais, e receptores e emissores de catagdo
tendem a fazé-la em éareas do corpo que sdo de dificil acesso para a autocatacdo (Hutchins &
Barash 1976; Sanchez-Villagra et al. 1998). Entretanto, este € um comportamento que pode
ser pré-adaptado para outras fungdes, tornando a catagdo um comportamento multifuncional.
Por exemplo, as catacbes podem ser realizadas em contexto de reproducdo, para reduzir
tensdes, para afirmar aliancas, para reciprocidade e para manipulacdo (Dawkins 1982; Jones
1983; Schino 2007; Schino & Aureli 2008; Clutton-Brock 2009). Poucos estudos sobre o

comportamento de catagdo foram realizados com as duas espécies alvos deste estudo, seja em
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cativeiro (Jones 1983) ou em vida livre (Mendes 1989; Kowalewski 2007; Chiarello 1995a).
Os poucos estudos existentes parecem mostrar que A. caraya (Jones 1983; Kowalewski 2007)
tende a realizar mais catacdo do que A. clamitans (Mendes 1989; Chiarello 1995a). Nas duas
espécies 0 macho dominante é o individuo que mais recebe catagdes das fémeas
(principalmente da dominante) e € o que menos emite; e as fémeas sdo as que mais emitem,
principalmente as subordinadas (Jones 1983; Chiarello 1995a; Calegaro-Marques & Bicca-
Marques 1997a; Kowalewski 2007). Solicitacdo de catacdo, isto €, quando individuos
oferecem parte do corpo para outro individuo catar, ttm importancia como teste de
receptividade entre individuos e é conhecido ocorrer tanto em A. caraya (Jones 1983) quanto
em A. clamitans (DAG Oliveira, comunicacao pessoal).

O comportamento de brincadeira é frequente quando ha presenca de infantes e juvenis,
embora também possa ser realizado entre fémeas e entre machos adultos e subadultos (Jones
1983; Bravo & Sallenave 2003; Kowalewski 2007). Entretanto, as brincadeiras tendem a
diminuir com o avanco da idade do animal. Comportamentos semelhantes a brincadeiras
também podem ser pré-adaptados e usados em outros contextos (ver abaixo).

Agressdes em bugios sdo raras e de fato esses animais exibem os niveis mais baixos
dentre os primatas (Klein 1974; Jones 2004). Entretanto, as que ocorrem sdao geralmente por
disputas sexuais (Crockett & Pope 1988). Muitos autores tém notado que 0 agonismo
intragrupal € mais comum entre as fémeas adultas do que entre os machos, uma feigéo
caracteristica de sistemas onde as fémeas disputam intensivamente pelas oportunidades
reprodutivas (Zucker & Clarke 1998; Jones 2004; Clutton-Brock 2007). Ja para os machos, a
agressdo é realizada contra outros machos durante eventos de migragédo, durante o estro das
fémeas, durante encontros intergrupais e principalmente contra machos solitarios que podem

impor grandes niveis de estresse para 0s machos residentes (Calegaro-Marques & Bicca-



159

Marques 1997a; Cristobal-Askarate et al. 2006; Van Belle et al. 2009b). Agressdes
intersexuais sao raras e tendem a ocorrer em contextos de briga por alimento (Wang & Milton
2003). Machos dominantes tendem a tomar a iniciativa em comportamentos de risco como a
defesa de recursos contra outros grupos (Kowalewski 2007; van Belle et al. 2009b) e nessas
situacOes tendem a emitir uma vocalizacdo de longo alcance caracteristica do género (ronco
ou rugido) e que geralmente € acompanhada pelos rugidos das fémeas. Outras vocaliza¢des
importantes sdo o latido, cuja funcdo principal é o alarme e o alerta dentro do grupo, e 0
mugido, realizado pelas fémeas principalmente para o chamamento de outros individuos,
possivelmente ajudando manter a coesdo grupal (da Cunha & Byrne 2009; DAG Oliveira,
comunicacdo pessoal).

Os rugidos sdo comportamentos estereotipados e ritualizados, que podem ser usados
para acessar 0 oponente como uma alternativa menos custosa do que as perseguicles e as
lutas (Chiarello 1995b). Tanto para A. caraya quanto para A. clamitans o numero de
encontros intergrupais € o nimero de rugidos, tendem a ser maiores em areas de alta
densidade das espécies (Chiarello 1995b; Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1997b).
Entretanto, os contextos e as funcfes dos rugidos podem diferir entre populagdes e entre as
duas espécies (Chiarello 1995b; Bravo & Sallenave 2003; da Cunha & Byrne 2006; da Cunha
& Jalles-Filho 2007; Kowalewski 2007). Por exemplo, para A. caraya, em &reas com
densidades mais baixas como no Pantanal, os rugidos podem ter a principal funcdo de alerta
sobre a ocupacédo da area, pois sdo realizados de forma espontanea ao longo de toda area de
vida do grupo (da Cunha & Byrne 2006). J4 em areas com densidades altas como nas ilhas do
rio Parana, os encontros entre grupos de A. caraya séo frequentes e os rugidos séo geralmente
realizados nas bordas das areas de vida durante os confrontos (Bravo & Sallenave 2003).

Nessas areas, a principal funcdo dos confrontos parece ser a defesa de parceiros sexuais, mas
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ndo de alimentos (Kowalewski 2007). Entretanto, grande parte destes encontros intergrupais
ndo sdo agonisticos ou ndo escalonam para rugidos (Kowalewski 2007). Para A. clamitans,
quase todos 0s encontros intergrupais escalonam para rugidos e a maioria dos rugidos ocorre
durante esses encontros (DAG Oliveira, comunicacdo pessoal). Geralmente os confrontos
ocorrem na borda da area ou proximo a ela e a fungédo parece ser a defesa de area ou de
alimento (Chiarello 1995b; da Cunha & Jalles-Filho 2007). Em areas com baixa densidade da
espécie, Steinmetz (2005) observou que rugidos desta espécie foram usados frequentemente
por machos para contatar o resto do grupo quando eles se perdiam.

Comportamentos agressivos sdo perigosos para a integridade do individuo e sao
energeticamente custosos. Devido a dieta folivora ser energeticamente mais pobre, bugios
podem ser restringidos e obrigados a negligenciar a agressividade através de comportamentos
ritualizados, com baixa probabilidade de escalonar para agressdo (Jones 1983). Neste sentido,
individuos subordinados também podem usar comportamentos reprodutivos, ou afiliativos
estereotipados como a catacdo e a brincadeira, que minimizem a chance de escalonamento
para luta, na tentativa de manipular os dominantes e conseguir acesso aos recursos sem
receber hostilidades (“agonistic buffering”; Jones 1983; Clarke et al. 1998; Clutton-Brock
2009). Em outras palavras, esses manipuladores modificam seus comportamentos para ganhar
vantagens das respostas fixas de seus conspecificos (Clutton-Brock 2009). Deste modo,
comportamentos afiliativos e reprodutivos podem ser pré-adaptados para outros contextos,
refletindo conflitos de interesse (Dawkins 1982; Jones 1983). Ha casos em A. palliata onde
individuos subordinados carregam infantes em aparente cuidado alomaternal, mas os usam
para conseguir acesso as fontes alimentares sem receber hostilidades de individuos
dominantes (Clarke et al. 1998). Para a mesma espécie também h& um caso onde um macho

adulto subordinado emitiu comportamento com padrdo motor de brincadeira, um
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comportamento infantilizado, fazendo vocalizacGes pedomorficas para ter acesso as fémeas
em estro sem receber agressdo dos machos dominantes (Jones 1980). Este comportamento foi
interpretado como uma mimica social para facilitar a convivéncia em um mesmo grupo de
individuos com interesses conflitantes, ou mesmo um caso particular de mimetismo social
(intraespecifico) entre potenciais competidores (Jones 1980; 1995c). Mais tarde foi também
interpretado como uma forma de parasitismo social intraespecifico (Jones 2005).

Os comportamentos afiliativos, agonisticos e reprodutivos fazem parte da vida social
dos primatas e sdo usados em varios contextos (Sussman & Garber 2007). Seus estudos sdo
fundamentais, pois ajudam a entender o sistema de acasalamento e a estrutura social dos
grupos (Kappeler & van Schaik 2002). O objetivo de pesquisa neste capitulo foi estudar essas
interacdes sociais em grupos mistos de A. caraya, A. clamitans e hibridos em um fragmento
em area de simpatria. No Capitulo 2 foi mostrado que a coexisténcia das duas espécies em
grupos sociais pode alterar a composicdo, a dinamica e a coesdo dos grupos de Alouatta. No
Capitulo 3 foi mostrado que a associacdo das duas espécies ndo parece ser energeticamente
custosa e que 0s grupos mistos apresentam padrdo de atividades e dieta conservativa para o
género. A meta aqui foi entender o reconhecimento entre os diferentes taxons de Alouatta e 0s
sistemas de acasalamento e estrutura social dos grupos mistos. Pretende-se também averiguar
se ha influéncia da proporgdo sexo-etaria alterada no comportamento dos animais.

1.2 Predigdes

(1) Se a sinalizagdo, o reconhecimento e as disputas intraespecificas tendem a ser maiores
do que as interespecificas, seria esperado maior quantidade de comportamentos afiliativos,
reprodutivos e agonisticos entre conspecificos e menor entre heteroespecificos (Moynihan

1968).
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(2) Hibridos poderiam ter um grau de reconhecimento intermediario (codominancia),
respondendo para as duas espéecies em proporcdes similares.

(3) Alternativamente, hibridos poderiam ter algum tipo de preferéncia por confenotipicos,
sejam eles outros hibridos ou a espécie parental que mais se assemelham.

(4) De acordo com o modelo de Wirtz (1999), hibridos surgiriam do cruzamento entre
fémeas da espécie menos abundante com machos da espécie mais abundante. Se, A. caraya €
a espécie mais rara no fragmento (Capitulo 2), seria esperado de acordo com o modelo acima,
que as copulas interespecificas fossem mais frequentes entre fémeas desta espécie com o0s
machos da espécie mais abundante, A. clamitans.

(5) Os bugios sdo principalmente folivoros e as folhas sdo recursos que podem ser
abundantes, dispersos e ndao monopolizaveis. Segundo os modelos socioecoldgicos (van
Schaik 1989; Koenig 2002), este tipo de alimento pode gerar baixa disputa alimentar e caso
houvesse competicdo, seria principalmente por exploracdo. Assim, agonismos (interferéncias)
em contextos alimentares seriam raros. Fémeas ndo ganhariam muita vantagem se associando
para defender este tipo de recurso e, portanto, seriam esperados fracos lagos e fracas coalizes
entre elas, levando a uma tendéncia de migracdo de fémeas. De fato, algumas espécies de
bugios como A. palliata parecem se encaixar nos modelos socioecoldgicos (Zucker & Clarke
1998; Wang & Milton 2003). Se os modelos socioecoldgicos predizem o sistema de afiliacéo
nos grupos mistos de Alouatta, seria esperado que ocorresse baixa taxa de afiliacdo entre as
fémeas de bugios e maior taxa entre as fémeas com os machos (Saj et al. 2007) - mesmo
porgue, ha poucas fémeas nos grupos mistos (Capitulo 2). Ainda, agonismos intragrupais em
contextos alimentares também seriam baixos.

(6) No sistema acima, seria esperada uma baixa taxa de disputas alimentares entre grupos

ja que as coalizBes entre fémeas folivoras (0 sexo que em teoria mais ganharia defendendo os
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recursos alimentares) sdo baixas devido a natureza e distribuicdo de seus alimentos (van
Schaik 1989; Koenig 2002). Entretanto, como um paradoxo, primatas folivoros podem
apresentar altas taxas de confrontos entre grupos, o que sugere alta disputa por alimentos
(Harris 2006; Saj et al. 2007), ou que as disputas estdo sendo realizadas por outros motivos,
como, por exemplo, por parceiros sexuais (Kowalewski 2007). Estudos mostraram que as
especies vegetais que compdem a dieta folivora de alguns primatas (e.g. Colobus guereza)
podem ocorrer de forma agregada o que facilita suas defesas e, de fato, muito desses
confrontos podem ocorrer nessas areas de agregacdo de alimento ou durante o periodo de
alimentacdo (Harris 2006). Ja outros estudos com primatas folivoros encontraram uma relagédo
direta dos confrontos com os periodos férteis das fémeas de bugios, mas ndo com relacédo a
distribuicdo dos itens da dieta, nem em contextos alimentares, sugerindo disputas por
parceiros sexuais (Kowalewski 2007). Bugios sdo em grande parte folivoros o que alivia
disputas alimentares (Koenig 2002; van Schaik 1989) e no rio Parand, A. caraya em
sociedades monoespecificas confronta principalmente por parceiros reprodutivos e ndo por
alimento (Kowalewski 2007). Na Mata do Bugio, h4 desvios nas proporcfes sexuais de
adultos, o que pode gerar ainda uma maior disputa sexual. Portanto, seria esperado que o
principal contexto dos confrontos e agonismos intergrupais (e intragrupal) na Mata do Bugio
fosse por defesa de parceiros reprodutivos e ndo por alimento.

2. Material e métodos

Foram acompanhados de forma sistematizada por LM Aguiar, com ou sem 0 auxilio
de assistentes de campo, dois grupos mistos (G. Ponte e G. Vespa, ver Capitulo 2) durante
abril/2007 a junho/2008 (12 meses com cada grupo), com amostragens mensais de quatro a
cinco dias, 0 que totalizou 734h e 664h de observacdo com cada grupo, respectivamente

(detalhes no Capitulo 3). Antes da coleta de dados, cada grupo foi habituado por
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aproximadamente trés meses. Os eventos comportamentais sociais foram quantificados

através do metodo de todas as ocorréncias e descritos “ad libitum” (Altmann 1974).

Os eventos de comportamento foram divididos em trés principais estados: afiliativos,
reprodutivos e agonisiticos, embora alguns desses tenham sido expressos em contextos e
funcbes de outros estados. Por exemplo: expressdo de comportamentos afiliativos (e.g.
catacdo) em contextos e fungdes reprodutivas (e.g. pré-copulatério). Abaixo seguem as
descri¢cdes dos comportamentos observados. Em geral, os comportamentos abordados neste
capitulo seguem as definicGes e as fungdes abordadas por outros autores (Jones 1980; 1983;
1985; Neville et al. 1988; Albuquerque & Codenotti 2006; da Cunha & Byrne 2006; 2009; da

Cunha & Jalles-Filho 2007; Hirano et al. 2008).

Comportamentos afiliativos

Catacdo (alocatacdo): O animal passa a mdo ou lambe o pelo ou ferida do outro animal que
se encontra proximo a ele, examinando-o. A catacdo pode ocorrer em qualquer parte do corpo,
mas principalmente em porc¢des de dificil acesso para o animal receptor. Algumas vezes, apos
examinar a pelagem do outro, o catador retira particulas que leva a boca.

Brincadeiras: os animais (principalmente juvenis) simulam lutas, batem com as médos na
cabeca e no corpo do outro individuo, ddo mordiscadas e tapinhas (em outros individuos ou
mesmo em galhos), tentam pegar com a mao, e balangam a cabeca para um lado e para o
outro emitindo rosnados. Podem correr um atras do outro, agarrar-se e, até mesmo, brincar
pendurados pela cauda. Individuos adultos podem emitir vocalizagdes infantilizadas
semelhantes a esses rosnados, durante comportamentos com padrdo motor de brincadeiras,
semelhantes aos descritos acima.

Cuidados alomaternais: individuos que ndo a mae fazem catagdo, inspecionam, carregam ou

confortam os infantes e 0s juvenis nas costas ou no ventre.
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Comportamentos reprodutivos

Coépulas: monta do macho por tréas sobre a fémea, que fica apoiado com o ventre no dorso da
fémea que ele agarra, emitindo movimentos pélvicos por tempo variado, mas em geral menos
que um minuto. A fémea pode ficar sentada ou apoiada pelas quatro pernas no galho.
Movimentos linguais (solicitacdo de cépulas): macho ou fémea adulta mostra a lingua de
maneira ritmica para o individuo do sexo oposto.

Inspecdes genitais (teste de receptividade sexual): individuo lambe ou fareja a genitalia ou
a regido pubiana do outro individuo. Algumas inspecdes genitais podem ocorrer em outro
contexto (e.g. de adultos em filhotes, ou entre fémeas).

Mostrar a parte traseira do corpo: individuo (principalmente fémeas) apoiado pelas quatro
patas levanta a cauda e a parte traseira do corpo expondo a genitélia para outro individuo

(principalmente para machos).

Comportamentos agonisticos

Ericamento de pelos: animal eriga os pelos aparentando ficar maior. Este comportamento
pode mostrar o grau de excitamento do animal perante uma ameaca ou estresse.

Investidas: animal de pelo ericado impulsiona seu corpo e o investe em diregdo a outro
individuo, ameagando-o, podendo ou ndo emitir vocalizagdes durante a investida.
Perseguic¢des: animal anda ou corre atras de outro animal afugentado por ele.

Esfregacdes: um individuo esfrega repetidamente uma parte do corpo contra um substrato
(galho ou tronco) em situagdes de conflito. Neste trabalho, atencdo foi dada as esfregagdes
gulares dos machos (regido do hioide) e esfregacao das costas pelas fémeas em situacdes de
conflito.

Mordidas: o animal com a boca aberta investe contra o oponente, mordendo-o rapidamente.
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Brigas com as maos: puxdes, tapas ou empurrbes em situacGes de conflito. Um animal
rapidamente leva a mao até outro. Geralmente este comportamento € acompanhado por
alguma vocalizacdo (e.g. grunhido de fémeas).

Demonstracédo dos dentes: em situacdo de conflito, um animal abre parcialmente a boca e
exibe os dentes fechados para o oponente, podendo estar com os pelos ericados ou nao.
Vocalizagdes do tipo rugido: som de longo alcance que é alto e grave, que pode ser emitido
por individuos dos dois sexos, mas principalmente por machos adultos, sendo o som com
caracteristicas acUsticas tipicas de cada categoria sexual. E realizado principalmente em
direcdo a outro grupo de conspecificos ou individuos solitarios. Os emissores levam a cabeca
levemente para frente quando emitem os rugidos, permanecendo com 0 corpo sentado ou
apoiado nas quatro pernas. A boca fica aberta, com os labios superiores formando um “8”.
Geralmente € um comportamento ritualizado expresso principalmente em situacbes de
conflito e pode ser coordenado por mais de um individuo do grupo.

Vocalizagdes do tipo latido: som de pequeno a médio alcance, emitidos em pulsos,
principalmente por adultos durante situagdes de alarme, alerta ou conflito do grupo.

Estas duas Ultimas vocalizagbes (rugidos e latidos), juntamente com outras
vocalizagcbes como o mugido de fémea (para chamar outros individuos) foram analisadas
principalmente em contextos intergrupais. A andlise destas vocalizacfes é importante para
entender o tipo de reconhecimento entre os diferentes individuos e grupos (ver abaixo).

A maioria dos emissores e receptores de todos 0os comportamentos citados acima foi
identificada em nivel individual. Quando tal identificacdo ndo foi possivel, os emissores e
receptores foram identificados conforme a classe sexo-etaria e o tdxon pertencente.

Para acessar a dominancia e hierarquia dentro dos dois grupos utilizou-se 0 método de

arvores de dominéncia, com auxilio do programa Domina (lzar et al. 2006a). Para tanto,
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foram construidas matrizes sociométricas dos comportamentos agonisticos intragrupais
observados entre diades. O método assume transitividade e irreflexibilidade para as relacGes
de dominéancia entre os individuos. Por exemplo, se o individuo A domina B (A>B) e se B
domina C (B>C), logo A domina C (transitividade). Se B domina C, C ndo pode dominar B
(irreflexibilidade).

Para facilitar as analises dos confrontos intergrupais, 0os grupos confrontantes foram
categorizados da seguinte forma: grupos de A. clamitans (grupos monoespecificos, podendo
ou ndo ocorrer hibridos), grupos de A. caraya (grupos monoespecificos) e grupos mistos
(grupos com individuos das duas espécies, podendo ou ndo ocorrer hibridos). Tal divisdo foi
necessaria porque na Mata do Bugio, grupos monoespecificos (puros) sdo raros. Foi
considerado um encontro intergrupal quando individuos de dois ou mais grupos estiveram
préximos a distancia inferior de 50 m, ou quando foi percebido que 0s grupos tiveram contato
visual. Em confronto, o grupo “vitorioso” foi considerado aquele que suplantou o outro em
uma arvore ou em uma area, sem que o observador influenciasse a fuga do grupo (i.e. fuga de
grupos nédo habituados). O grupo “derrotado” foi aquele que recuou ou foi suplantado pelo

grupo “vitorioso”.

Tanto para 0s agonismos em encontros intergrupais quanto para 0S agonismos
intragrupais foram registrados os principais contextos em que esses comportamentos foram
expressados. Caso ocorressem antes, durante ou apos a alimentacdo seriam relacionados a
disputa ou a defesa de alimentos. Caso ocorressem antes, durante ou apds comportamentos
reprodutivos, seriam relacionados a disputa ou a defesa de parceiros sexuais. Este Gltimo caso
era particularmente facil de discernir de outros contextos, pois ocorria principalmente quando
as fémeas estavam sexualmente mais receptivas (provavelmente em estro), ou mesmo devido

ao marcante interesse de FALl do G. Ponte por machos extragrupo (ver sessdo resultados).
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Contextos que ndo puderam ser identificados foram classificados como “outros” e ocorreram

principalmente durante os deslocamentos ou descanso dos grupos.

2.1 Analise dos dados

Para testar se a quantidade de comportamentos (estados) diferiu entre os dois grupos
foi utilizado o Teste Binomial para Duas Propor¢6es. Para tanto, considerou-se “N”, o total de
registros de eventos comportamentais de cada grupo como tamanho de cada amostra,

enquanto “n”, o nimero de registros de cada estado comportamental, como o nimero de

sucessos de cada uma das amostras.

Para testar se a quantidade de comportamentos diferiu do esperado ao acaso entre 0s
sexos, estacbes do ano, ou horas do dia, foram utilizados o Teste do Qui-quadrado e o Teste
G. Todos os testes foram calculados pelo programa Biostat 5.0 (Ayres et al. 2007), com nivel

de significancia de 0,05.

3. Resultados

Foram registrados 204 eventos de comportamentos sociais intragrupais no G. Ponte, e
222 no G. Vespa. Ao comparar os dois grupos, o G. Ponte emitiu significativamente mais
comportamentos agonisticos (Z=2,2559, p=0,0241) e reprodutivos (Z=5,5130, p<0,0001), e

menos comportamentos afiliativos (Z=-6,3538, p<0,0001) do que o G. Vespa (Tabela 1).

Tabela 1: Proporcéo dos estados de comportamento para o G. Ponte (eventos:
n=204) e para 0 G. Vespa (eventos: n=222).

G. Ponte G. Vespa
Estados Comportamentais Estados Comportamentais

Afiliativos  Agonisticos Reprodutivos Afiliativos Agonisticos Reprodutivos
n 90 50 64 165 35 22
proporcao 1: 0,6: 0,7 1: 0,2: 0,1
registros/hora 0,1 0,06 0,1 0,2 0,05 0,03
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3.1 Comportamentos afiliativos
3.1.1 Catac0es

No total foram registrados 200 episodios de catacdo (Tabela 2) (0,1431 registros/hora)
em 62 dias (56,4% dos 110 dias amostrados). Somente trés episodios ocorreram em triades e
todos os demais ocorreram em diades. Foram observadas autocatacfes e catacdes reciprocas,
porém foram raras e ndo foram quantificadas. Do total de registros, a maioria foi realizada
entre hibridos e individuos de A. clamitans (51,5%) (Figura 1). As outras catacdes foram
interespecificas (11,5%), entre hibridos e individuos de A. caraya (10,5%), entre hibridos

(10%), entre individuos de A. caraya (9%) e entre individuos de A. clamitans (7,5%).

Tabela 2: Catacdes registradas em G. Ponte, G. Vespa e em seus grupos vizinhos (n=200)

Emissores
Receptores A. clamitans A. caraya Hibrido
4 adulto Q adulta Imaturo & adulto Q adulta Imaturo Q adulta Imaturo
A.clamitans ~ © adulto | 8(7*, 1) 3(2%) 1 0 10 (4*,6%%)  B(8*%)  65(48%17%%) 4 (4*%)
Q adulta 2(1%) 0 1 0 2 0 3(2%) 0
& adulto 0 0 0 0 7 (6**) 0 7 (3%, 3% **, 1**) 0
A. caraya Q adulta 1 (1%%) 2 0 1 (1%%) 0 2 (1%%) 6 (2**) 0
Imaturo 0 0 0 0 8 (8**) 0 0 0
Hibrido Q adulta | 30 (25%, 5**) 1(1%) 0 2 (1%* %) 2 (2**) 0 8 6 (6**)
Imaturo 0 0 0 0 4 (4*%) 0 6 (6**) 0

Valores fora dos parénteses representam os totais observados e valores entre parénteses representam apenas 0s
observados em coletas sistematizadas de G. Ponte (*) ou de G. Vespa (**). G. Ponte emissor em G. Vespa (*'**);
G. Vespa emissor em G. Ponte (***).
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Figura 1: Sociograma das proporcdes de catacdo entre os tdxons de Alouatta (n=200). A
largura das setas € proporcional as porcentagens de catacdo. A seta aponta do tdxon emissor

para o receptor.

Do total de registros, 176 foram coletados de forma sistematizada nos dois grupos de
estudo e outros 24 foram registrados em grupos vizinhos dos grupos de estudo (Tabela 2).
Para o G. Ponte foram registrados 97 episddios (0,1322 registro/hora) em que pelo menos um
individuo do grupo esteve presente e, da mesma forma, para o G. Vespa, foram registrados 83
episddios (0,1250 registro/hora) (Figura 2). Quatro registros foram comuns aos dois grupos e
ocorreram durante um encontro intergrupal. As catacOes corresponderam a baixos percentuais

do padrdo de atividade diario anual de ambos os grupos (0,2% para cada grupo).
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Fémeas adultas foram as maiores emissoras e 0s machos adultos 0s maiores receptores
de catacdo. Fémeas adultas mais emitiram (34,3 registros por fémea adulta ou 0,0737
registros/hora) do que receberam catacbes (14,7 registros por fémea adulta ou 0,0315
registros/hora) e machos adultos mais receberam (17,7 registros por macho adulto ou 0,0758
registros/hora) do que emitiram (7 registros por macho adulto ou 0,030 registros/hora).
Individuos imaturos emitiram e receberam em proporcdes iguais (9,5 registros/imaturos ou

0,0136 registros/hora e 9 registros/imaturo ou 0,0129 registros/hora, respectivamente).

Catacdes intrassexuais entre individuos adultos foram raras. Somente 4% foram entre
fémeas adultas (1,7% no G. Ponte e 2,3% no G. Vespa) e 4,6% entre machos adultos (4% no
G. Ponte e 0,6% no G Vespa). A maior parte das catacbes (71%) foram intersexuais entre

individuos adultos (49,4% no G. Ponte e 21,6% no G. Vespa).
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Figura 2: Sociograma das proporcdes de catacdo observadas no G. Vespa (n=83) e no G. Ponte (n=97). A largura das setas é proporcional as

porcentagens. A seta aponta do individuo emissor para o individuo receptor.
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Ao longo do ano, o numero de catacdes diferiu entre as estacbes nos dois grupos (G.
Ponte: y%= 16,113, g.l.= 3, p= 0,0011; G. Vespa: x°= 15,843, g.l.= 3, p= 0,0012) e para
ambos, a maior parte ocorreu no outono (Figura 3) [G. Ponte: 39,2% no outono, 29,9% no
inverno, 17,5% no verdo e 13,4% na primavera (n=97); G. Vespa: 43,4% no outono, 22,9%

no verdo, 18,1% na primavera e 15,7% no inverno (n=83)].
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Figura 3: Distribuicdo sazonal das catagdes em coleta sistematizada do G. Ponte (n=95) e do

G. Vespa (n=82).

Nos dois grupos, as catacdes foram observadas em todos os periodos do dia, com
proporgdes similares para o periodo da manhd e da tarde (G. Ponte: 53,7% a tarde e 46,3%
pela manhd, n=95; G. Vespa: 54,3% pela manhad e 45,7% a tarde, n=82). Entretanto, nao

foram distribuidas igualmente ao longo das horas do dia (G. Ponte: XZ: 41,263, g.l.= 14, p=

0,0002; G. Vespa: x°= 40,561, g.l.= 14, p= 0,0002), apresentando a0 menos trés picos que
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ocorreram em horarios semelhantes nos dois grupos (Figura 4). Um pico ocorreu pela manha
das 7:01 h as 9:00 h nos dois grupos; outro pico ocorreu durante 0 meio do dia e comeco da
tarde, das 12:01 h as 15:00 h no G. Ponte, e no meio da tarde, das 14:01 h as 15:00 h no G.

Vespa; e um ultimo pico no final do dia das 17:00 h as 18:00 h nos dois grupos.
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Figura 4: Distribuicdo anual do somatério das catacBes para cada hora do dia para A) G.

Ponte (n=95) e para B) G. Vespa (n=82).
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3.1.1.1 Catacgdes no G. Ponte

Do total de catacbes do grupo (n=97), 79,4% foram realizadas entre os individuos
residentes, 6,2% entre individuos residentes e satélites, e 14,4% foram entre o0 G. Ponte e

individuos de outros grupos (catacOes intergrupais).

A fémea hibrida (FA1) foi quem mais emitiu [0,0694 registros/hora (51 catacfes em
734 h)], mas pouco recebeu [0,0354 registros/hora (26 catacbes em 734 h)]. FAL emitiu
88,2% de suas catacOes para os dois machos de A. clamitans residentes do grupo. Deste total,
84,3% foi para MAL e 3,9% para MAZ2. As restantes foram direcionadas em iguais propor¢oes
para machos adultos de A. caraya (5,9% para um macho satélite e 5,9% para MAcar do G.
Vespa). Das catacGes recebidas, 96,2% foram dos machos residentes de A. clamitans (53,9% e
42,3% provenientes de MA2 e MAL, respectivamente) e 3,9% foram extragrupo provenientes

do macho adulto de A. caraya (MAcar) do G. Vespa.

O macho de A. clamitans MA1 foi o individuo que menos emitiu [0,0218
registros/hora (16 em 734 h)] e o que mais recebeu catacdes [0,0640 registros/hora (47 em
734 h)]. MA1 ndo participou de catacbes com individuos extragrupo, nem com individuos da
outra espécie. MA1 emitiu 93,8% de suas catacGes para os individuos residentes, sendo a
maioria para a fémea hibrida FA1 (68,8%), seguido do macho MA2 (25%), e da fémea
satélite FA2 (6,3%). Das catacOes recebidas, 93,6% foram provenientes dos individuos
residentes, principalmente emitidas por FA1 (89,4%), seguidas de MA2 (6,4%) e de FA2

(4,3%).

O macho de A. clamitans MA2 emitiu 0,0402 registros/hora (17 em 423 h) e recebeu
0,0307 registros/hora (13 em 423 h). MA2 emitiu mais catagdes e recebeu menos do que

MAL. MA2 emitiu catacGes apenas para individuos residentes, sendo 82,4% para FAl e
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17,7% para MAL. Entretanto, recebeu mais catac6es extragrupo (53,9%) do que de individuos
residentes (46,15: 30,8% e 15,4% de MA1 e FAL, respectivamente), e 30,8% das catacOes
recebidas foram interespecificas (n=4) realizadas no mesmo dia por duas fémeas de A. caraya
durante um encontro intergrupal. Em trés dessas catacdes, uma dessas fémeas foi ateé ele para
realizar a catacdo, e em outra, ele foi até a outra fémea se oferecer para ser catado. As
restantes 23,1% de catacOes recebidas foram feitas por duas fémeas hibridas. Todas essas
fémeas extragrupo que interagiram com MA2 pertenceram ao agrupamento formado sé por

fémeas (Capitulo 2).

Em relacdo aos individuos satélites, a fémea de A. clamitans FA2 emitiu e recebeu
catacfes em mesma quantidade [0,0429 registros/hora (trés emissoes e trés recepcdes em 70
h)]. FA2 emitiu 66,7% de suas catacGes para 0 macho MAL e 33,3% para outra hibrida do
grupo que s6 continha fémeas. Recebeu 33,3% de MAL e 66,7% da hibrida do grupo de
fémeas. O macho de A. caraya, associado nos meses de janeiro e mar¢co de 2008, participou
de catacdes somente recebendo de FAL [0,1875 registros/hora (trés em 16 horas)]. Ja 0 macho
de A. caraya associado no comeco do estudo em 2007 ndo participou de catacdes junto ao

grupo.

3.1.1.2 Catagdes no G. Vespa

Do total de catacdes do grupo (n=83), a maioria ocorreu entre individuos residentes
(95,2%), sendo 47% entre individuos do subgrupo clamitans, 19,3% entre individuos do
subgrupo caraya, 29% entre os subgrupos e 4,8% intergrupais (entre MAcar e FAL do G.
Ponte). A maioria das catacdes envolveu hibridos (61,4%: 31,3% com A. clamitans, 18,1%
entre hibridos e 12% com A. caraya). CatacOes intraespecificas corresponderam a 20,5%

(apenas um registro foi entre individuos de A. clamitans e o restante foi entre individuos de A.
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caraya) e as interespecificas corresponderam a 18,1%. Em cinco episodios ndo foi possivel
identificar em nivel individual qual dos machos de A. clamitans foi o participante das

catagoes.

Os individuos de A. caraya (FA2 e MAcar) foram os que, respectivamente, mais
emitiram e receberam catagdes em propor¢do ao numero de horas de observacdo. FA2 mais
emitiu [0,1008 registros/hora (26 em 258 horas)] do que recebeu [0,0193 registros/hora (5 em
258 horas)], e MAcar mais recebeu [0,0437 registros/hora (10 em 229 horas)] do que emitiu
[0,0087 registros/hora (2 em 229 horas)]. Cerca de 53,9% das catacdes que FA2 emitiu foram
para conspecificos de seu subgrupo (30,8% para JUV e 23,1% para MAcar), 23,1% para
hibridos [15,4% para INF2 e 7,7% para FA1)] e 23,1% para heteroespecificos (7,7% para
cada um dos machos de A. clamitans). Cerca de 40% das catagdes que FA2 recebeu foram da
hibrida FA1, 40% de conspecificos (20% de MAcar e 20% de JUV) e 20% de
heteroespecificos (de um macho de A. clamitans residente ndo identificado). MAcar emitiu
apenas duas catacOes, sendo uma intragrupal para FA2 e outra extragrupo para FAL do G.
Ponte. Cerca de 60% das catacdes que recebeu foram de FA2, 10% de FAL e 30% de FA1 do

G. Ponte.

A fémea hibrida FA1 foi a segunda maior emissora do grupo [0,0549 registros/hora
(26 em 473 horas)] e recebeu maior taxa de catacdo [0,0275 registros/hora (13 em 473 horas)]
do que FA2. Cerca de 88,5% das catacbes que FAL emitiu foram para individuos do seu
subgrupo (23,1% para INF2, 23,1% para MA2, 19,2% para MA1, 15,4% para MAS3, 7,7%
para machos de A. clamitans ndo identificados) e 11,5% foram para individuos do outro
subgrupo (7,7% para FA2 e 3,8% para MAcar). Das catacOes que recebeu, 46,2% foram de

INF2, 23,1% de MAZ3, e iguais de 15,4% de MAL e FA2.
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Depois das fémeas, os individuos imaturos foram os que mais emitiram catacfes, mas
receberam exclusivamente das fémeas e em proporcdes similares as que emitiram. JUV emitiu
0,0350 regristros/hora (9 em 257 horas) e recebeu 0,0311 registros/hora (8 em 257 horas);
INF2 emitiu e recebeu 0,0277 registros/hora (10 em 361 horas). Das cata¢bes que JUV
emitiu, 88,9% foram interespecificas para os machos de A. clamitans (66,7% para MA1 e
22,2% para um nao identificado) e 11,1% conspecificas para FA2, da qual foi o Unico
individuo de quem recebeu catacdes. Das catacdes que INF2 emitiu, 60% foram para sua mée
FAL1 e 40% para machos de A. clamitans (30% para MA2 e 10% para MA3). Cerca de 60%

das catacOes que INF2 recebeu foram provenientes de sua mae e 40% de FA2.

Todos os machos de A. clamitans mais emitiram do que receberam cata¢fes. O maior
emissor [0,0077 registros/hora (4 em 519 horas)] e menor receptor [0,0135 registros/hora (7
em 519 horas)] foi MA3. MA1 emitiu 0,0040 registros/hora (2 em 497 horas) e foi 0 que mais
recebeu [0,0282 registros/hora (14 em 497 horas)]. MA2 ndo emitiu catacOes e recebeu
0,0241 registros/hora (11 em 455,5 horas). Todas as catagfes que MA3 emitiu foram
direcionadas para o subgrupo clamitans (75% para FALl e 15% para MA1), e recebeu de
ambos os subgrupos (57,1% de FAL, 28,6% de FA2 e 14,3% de INF2). MA1 emitiu somente
duas catacBes (para a hibrida FAL) e recebeu mais dos individuos do subgrupo caraya
(57,1%: 42,9% de JUV e 14,3% de FA2) do que do subgrupo clamitans (42,9%: 35,7% de
FAl e 7,2% de MA3). MA2 recebeu mais do subgrupo clamitans (81,8%: 54,5% de FAl e

27,3% de INF2) do que do subgrupo caraya (18,2% de FA2).

3.1.1.3 Solicitagdes de catacao

O comportamento de solicitacdo de catacdo foi observado em todas as classes sexo-

etarias de ambas as espécies e também entre heteroespecificos. As solicitagdes ocorreram
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principalmente nos machos adultos em direcdo as fémeas adultas. Os individuos solicitantes
se aproximavam de outro individuo, deitavam-se de costas exibindo e oferecendo a barba, ou
de lado expondo a lateral do corpo e entdo o outro individuo realizava a catagdo na parte
exposta. No G. Ponte houve maior taxa de solicitaces (n=31, 32% das catacdes) do que no G.
Vespa (n=16, 19,3% das catacOes), entretanto, somente no G. Ponte houve casos em que 0

solicitante ndo obteve sucesso em receber catacgdes.

Das solicitacdes observadas no G. Ponte, a maior parte foi de MAL em direcdo a FAl
(74,2%). As demais foram de MA2 a FA1 (6,5%), MA1 a MA2 (6,5%); um macho satélite de
A. caraya a hibrida FA1 (6,5%), MA2 a uma fémea hibrida (3,2%) e, uma interespecifica,
sendo deste macho a uma fémea de A. caraya (3,2%). Solicitagdes ndo correspondidas foram
observadas somente entre MA1 em diregdo a FAL. A n&o correspondéncia de FA1 para MA1
foi verificada ao longo de todo o estudo, porém, MA1 solicitou FAL em maior quantidade e
recebeu em menor quantidade no verdo, quando FAL estava interessada nos machos de outros

grupos e mais resistente as solicitaces deste macho residente.

No G. Vespa todas as solicitacGes observadas foram correspondidas e, metade das
ocorréncias foi realizada por machos de A. clamitans em direcdo as fémeas (50%). MA3 foi 0
macho que mais solicitou (25%: 18,8% a FAL e 6,3% a FA2), seguido por MA2 (12,5%:
6,3% a FAL, e 6,3% a FA2) e por fim MA1 (6,3% a FA2). MAcar solicitou FA2 (6,3%).
Fémeas solicitaram apenas 0s machos de seus subgrupos (25%: 12,5% FAl a MA3, 6,5%
FAl a MAL, e 6,5% FA2 a MAcar) e imaturos solicitaram apenas suas mées (18,8%: 12,5

INF2 a FAL, e 6,5% JUV a FA2).
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3.1.1.4 CatacBes em contexto utilitario evidente

No G. Ponte, durante a primeira estacdo de coleta (outono), notou-se que MA2 e FAl
possuiam bicheiras (provavel infestagdo de Alouattamya sp.) na regido do peito e do pescoco,
respectivamente, e FAL tinha ansias e vomitos frequentemente. Durante este periodo foram
registradas 11 catacGes nesses ferimentos. Destas, nove foram realizadas por MA2 em FA1l
(53% de todas as cata¢Ges emitidas por MA2) e duas por MAL, sendo uma em MA2 e outra
em FAL. As catagdes que FA1 recebeu nesses ferimentos corresponderam a 38,5% do total de

catacOes que recebeu ao longo do estudo.

3.1.1.5 Catacdes de fémeas em contextos manipulativos?

Foram observadas no G. Ponte 13 ocasides de catacdes realizadas por FA1 em MAL,
em aparente contexto manipulativo ou para alivio de tensdes. FAL iniciou catacdes em MAL
logo apos trés copulas que ela realizou com machos extragrupo: duas ocasides diferentes com
machos de A. clamitans do G. Vespa e uma ocasido com um macho hibrido. Em outra
ocasido, FA1 seguia um macho de A. caraya que estava interessada e MAL a seguia muito
proximo. Durante este deslocamento, FAL parou trés vezes e catou rapidamente MAL, e
instantaneamente voltava a seguir o outro macho. FA1 também catou MA1 logo ap6s cinco
encontros intergrupais onde MA1 acompanhou os rugidos que FAL iniciou para o grupo de
fémeas que emitia comportamentos agonisticos contra ela (e.g. esfregacdo das costas,
investidas, coalizOes de investidas). Em outra ocasido, FA1 catou MA1 imediatamente apés
ele ter rugido em area de confronto para outro grupo que nao pdde ser identificado. FAL
também catou MAL imediatamente apds ele ter expulsado um macho de A. caraya que se

aproximava.
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No G. Vespa, catacbes de fémeas em contextos semelhantes foram menos aparentes e
foram evidentes em sete ocasides que tiveram aparente papel de alivio de tensbes apds ou
durante eventos de estresse. Em duas ocasides, FA2 foi até FAL e a catou. Em seguida, pegou
o infante (INF2) das costas de FAL para abraca-lo e carrega-lo. Apos alguns minutos FAL foi
até eles e pegou o infante das costas da outra fémea sem agonismo aparente. Em outra
ocasido, FA1 fez catacdo em MAcar enquanto ele estava de pelos ericados e rugindo durante
um encontro intergrupal. FAL também fez catacdo em MAZ2 que estava de pelos ericados, pois
entrou em agonismo com MAZ3, por este macho ter chegado perto dela. FA2 fez catacdo em
MAcar imediatamente ap6s ele ter ericado os pelos porque detectaram um grupo vizinho.
Apbs isso, macho e fémea de pelos ericados comecaram a latir em direcdo ao outro grupo e

imediatamente JUV fez catacdo em FA2 que ainda estava de pelos eri¢ados.

3.1.1.6 Catacdes em contexto reprodutivo

CatacOes em contextos reprodutivos foram utilizadas por adultos de ambos 0s sexos,
de ambas as espécies e hibridos e, de modo interespecifico, tanto como comportamento pré-

como poés-copulatdrio.

No G. Ponte, as catagdes emitidas por machos adultos pareceram estar relacionadas
principalmente a contextos reprodutivos. Machos adultos emitiram catagdes em fémea adulta
(FAL) em apenas 12 dos 58 dias amostrados. Destes 12, oito dias apresentaram episodios
reprodutivos (em cinco ocorreram copulas e inspecdes genitais e em outros trés ocorreram ao
menos inspegdes genitais de machos em fémeas). Machos emitiram catagdes imediatamente
antes de duas copulas e imediatamente ap0s duas outras copulas. FAl também emitiu
catagbes em contextos reprodutivos e estas foram imediatamente antes de quatro copulas.

Vale ressaltar um registro de catacdo reciproca entre uma fémea hibrida (mas com
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caracteristica ginandromorficas) e uma fémea de A. caraya pertencentes ao grupo formado
apenas por fémeas. Essas catacfes precederam as inspecfes vaginais entre elas, que também

foram reciprocas.

No G. Vespa, as catagbes dos machos adultos em fémeas adultas ndo foram
aparentemente t&o relacionadas a contextos reprodutivos como no G. Ponte. Machos adultos
emitiram catagbes em nove dos 54 dias amostrados, mas, em apenas trés desses dias
ocorreram comportamentos reprodutivos (cépulas). Nos outros dias os machos emitiram
catacOes nas fémeas (principalmente MA3 em FA1 e MAcar em FA2), pois elas solicitavam
sem contexto reprodutivo aparente. Machos emitiram catacGes em apenas duas cépulas, sendo
uma catacdo interespecifica realizada antes da copula por um dos machos de A. clamitans em
FAZ2 e outra realizada por MAcar ap0s a copula extragrupo com FAL do G. Ponte. Em relacdo
as fémeas, somente FA2 realizou duas catacdes (interespecificas) pré-copulatérias em MA2,

mas este se afastou dela e, imediatamente apds isso, ela foi até MAL para copular.

3.1.1.7 Catagdes no cuidado da prole

No G. Vespa, todas as catacdes recebidas pelos imaturos foram provenientes das duas
fémeas adultas, que corresponderam a 21,7% do total de catagfes do grupo. As catacdes
emitidas pelas fémeas em direcdo aos imaturos corresponderam a 34,6% de todas as catacGes
que elas emitiram. CatacGes maternais foram importantes: FAL dirigiu mais catacdes para seu
filho INF2 e FA2 para seu filho JUV, do que dirigiram para qualquer outro individuo do

grupo. Catacdes alomaternais ocorreram somente de FA2 para INF2 (ver abaixo).

3.1.2 Cuidados alomaternais

Cuidados alomaternais s6 foram observados no G. Vespa (n=31, 0,0467

registros/hora). O comportamento mais frequente foi o de individuos adultos (que ndo as
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mées) deixarem os imaturos explorarem seus corpos (64,5%), seguidos de catacdo (9,7%),
mexer no filhote que esta no colo da mée (6,5%), descansar o imaturo no ventre (6,5%),
descansar o imaturo nas costas (3,2%), abracar (3,2%), carregar nas costas durante
deslocamento (3,2%) e inspecionar a genitalia (3,2%). As fémeas executaram mais desses
comportamentos (58,1%) do que os machos (41,9%), entretanto a diferenca nao foi
significativa (yx°= 0,806, g.l.= 1, p= 0,3692). A maior parte foi entre individuos do subgrupo
clamitans com os do subgrupo caraya (61,3%) do que entre individuos do mesmo subgrupo
(38,7%), mas a diferenca também nio foi significativa (y’= 1,581, g.l.=1, p= 0,2812).
Comportamentos alomaternais foram mais frequentes entre A. caraya e hibridos (54,8%),
seguido de A. clamitans e hibrido (35,5%), interespecificos (6,5%) e entre individuos de A.

caraya (3,2%).

FA2 foi quem mais executou (35,5%), seguida de MA2 (29%), MAcar (12,9%), FAl
(6,5%) e MA3 (6,5%). MA1 e um macho ndo identificado de A. clamitans executaram apenas
3,2% cada um. INF2 foi o maior receptor com 83,9% dos registros. As diades mais frequentes
foram FA2 e INF2 (35,5%), MA2 e INF2 (29%), MAcar e INF2 (12,9%) e iguais 3,2% para
outras diades [FAL e JUV, FAL e INF1, MAcar e INF1, MA3 e INF1, MA3 e INF2, MA(?) e
INF2, e MAL e JUV]. Vale ressaltar dois comportamentos alomaternais de longa duragdo: um
ocorrido entre FAL1 e JUV (quando este ainda era infante) em uma ocasido em que este
imaturo foi descansar no ventre de FA1 no final do dia e amanheceu no dia seguinte também
no ventre desta fémea. Outro caso ocorreu quando MAL descansava deitado de ventre em um
galho e permitiu que JUV dormisse também deitado de ventre em suas costas durante

aproximadamente trés horas consecutivas.
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3.1.3 Brincadeiras

As brincadeiras (n=60) ocorreram em todas as classes etarias de ambas as espécies e
hibridos, mas principalmente envolvendo imaturos (juvenis e infantes) e estes com machos
adultos e subadultos (Figura 5). A participacdo de fémea adulta s6 foi observada em uma
ocasido. Apenas quatro registros ocorreram em triades (no G. Vespa), sendo todos os demais
em diades. No G. Ponte foram registradas trés brincadeiras intragrupais e no G. Vespa 55
brincadeiras intragrupais. Uma brincadeira foi comum aos dois grupos e houve uma

brincadeira interespecifica entre imaturos de um grupo vizinho do G. Ponte.
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(brincadeira em contexto manipulativo? Ver abaixo). A largura das setas € proporcional ao

namero de brincadeiras. A seta aponta do individuo emissor para o individuo receptor.

No G. Ponte as trés brincadeiras intragrupais (0,0041 registros/hora) envolveram
somente os dois machos adultos. FA1 foi alvo de uma tentativa de brincadeira intergrupal
realizada por MA1 do Grupo Vespa, no entanto ela aparentemente ndo respondeu (ver

abaixo).

No G. Vespa foram observados 55 episddios de brincadeiras intragrupais (0,0828
registros/hora). Neste grupo, as brincadeiras ocorreram ao longo de todo o ano, mas nao
foram distribuidas uniformemente ao longo das estagdes (x?= 11,545, g.l.= 3, p= 0,0091),
sendo baixas apenas no inverno e altas e constantes nas outras estacbes em que houve o
desenvolvimento do infante INF2 (Figura 6). A maioria das brincadeiras ocorreu entre
individuos dos subgrupos clamitans e caraya (61,8%), envolvendo na maior parte das vezes
individuos imaturos (87,3%: 54,6% entre imaturos e adultos; 32,7% entre imaturos) e o
restante ocorreu somente entre adultos (12,7%). Os quatro registros de triades envolveram um
A. clamitans (MA3), um A. caraya (JUV) e um hibrido (INF2). De fato, estes foram os
individuos que mais brincaram. Dos registros em diades (n=51), 39,2% foram
interespecificos, 29,4% foram entre hibrido e A. caraya, 19,6% entre hibrido e A. clamitans e

iguais 5,9% foram monoespecificos tanto para A. clamitans quanto para A. caraya.



186

Brincadeirasem G. Vespa

% dos registros

5 _ -
0
Inverno Frimavera Verdo Cutono

Estacdesdo ano

Figura 6: Distribuicdo das brincadeiras no G. Vespa ao longo das estagdes do ano. O baixo
nimero desses comportamentos no inverno deve-se a presenca de somente um juvenil no
grupo (JUV) e, 0 aumento nas outras estacGes, corresponde ao desenvolvimento motor do

outro infante (INF2), nascido no inverno.

O macho de A. clamitans MA3 foi o individuo que mais participou, estando presente
em 63,6% das brincadeiras. Depois se seguiram JUV que participou de 60%, INF2 que
participou de 51%, INF1 e MAcar que participaram cada um em 11% das brincadeiras, MA1
e MA2 que participaram cada um em 3,6% das brincadeiras e FAL que participou somente em
1,8% do total. As duplas que mais brincaram juntas foram MA3 e JUV (34,5%), JUV e INF2
(27,3%), MA3 e INF2 (21,8%), INF1 e JUV (5,5%), INF2 e MAcar (5,5%) e MA3 e MAcar
(5,5%). As outras diades ocorreram em menos do que 2% do total. Vale ressaltar duas
ocasides em que INF2 quis brincar com MA2 e este macho adulto investiu contra ele nas duas

vezes. Na terceira tentativa de INF2, MAZ2 brincou com o infante.
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3.1.3.1 Comportamentos infantilizados: brincadeiras manipulativas?

Alguns comportamentos infantilizados emitidos por machos, com padrdes motores de
brincadeiras, pareceram ter funcdo manipulativa (n=7). Este comportamento foi emitido (em
aparente situagdo de estresse ou conflito) por machos subordinados de A. clamitans em
direcdo aos machos dominantes. Este comportamento consistiu em se deslocar em direcéo ao
outro macho de hierarquia superior, ou passando entre mais de um desses machos, indo em
direcdo a uma fémea (ou fonte de alimento como flores e folhas novas), balangando a cabeca
e emitindo vocalizagGes infantilizadas semelhantes a rosnados e, em algumas vezes, dando
mordiscadas em cip0s e tentando pegar com a mao o outro individuo. Apds este

comportamento, o animal emissor seguia até o recurso.

No G. Ponte houve uma ocasidao que MA2 emitiu este comportamento para MAL que
estava ao lado de FAL e ap6s a brincadeira, MA2 tentou chegar ao lado da fémea, mas MA1
ndo permitiu. Apos dois minutos do término da brincadeira, MA2 investiu e suplantou MA1

para dormir ao lado de FAL.

No G. Vespa houve seis emissdes de comportamentos semelhantes, emitidas quatro
vezes por MA3 e duas vezes por MA1. MA3 emitiu trés vezes de forma interespecifica para
MAcar, sendo que duas vezes foram logo ap6s sua cOpula com FA2 quando MAcar se
aproximou, e uma vez para transpassar MAcar e chegar perto de FA2 que estava no estro. Em
nenhuma dessas vezes MAcar emitiu agonismo em dire¢cdo a MA3. MA3 também emitiu este
comportamento para MA2 quando este ultimo chegou ao mesmo galho em que ele se
alimentava e imediatamente ap0s o comportamento infantilizado, MA2 suplantou MAS3. Ja
MAL emitiu uma vez para MA2 imediatamente apos copular com FA2, quando MA2 viu e

ericou 0 pelo. MAL parou de copular e emitiu 0 comportamento infantilizado e ndo recebeu
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agonismo. Na outra vez, MA1 emitiu este comportamento durante um encontro intergrupal
com o G. Ponte para transpassar ao menos trés machos de A. clamitans e chegar perto e tocar
em FAL do G. Ponte. Durante esta ocasido, MA1 do G. Ponte e MA2 e MA3 do G. Vespa
estavam em agonismo, alguns latindo e outros com o pelo ericado, quando MA1 do G. Vespa
transpds todos os machos emitindo o comportamento infantilizado e chegou perto de FAL do
G. Ponte e a tocou. Aparentemente nenhum dos machos, nem FAL, responderam e apas isso,

0 macho saiu da arvore de confronto rapidamente.

3.2 Comportamentos reprodutivos

3.2.1 Cépulas

As copulas envolveram individuos adultos e subadultos de ambas as espécies e
hibridos (n=44; 0,0315 registros/hora). A maioria das copulas, 59,1%, envolveu hibridos
(38,1% com A. clamitans, 25% com A. caraya e 2,3% entre hibridos) (Figura 7). Copulas
entre individuos de A. clamitans corresponderam a 25%, e coOpulas interespecificas
corresponderam a 15,9% do total. Ndo foram observadas copulas entre individuos de A.

caraya.
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Figura 7: Sociograma das copulas entre os taxons de Alouatta observadas nos dois grupos de

estudo (n=44). A largura das setas é proporcional ao niamero de cépulas.

No G. Ponte foram registradas 35 copulas (0,0477 registros/hora) em 15 dias
diferentes em que pelo menos um individuo do grupo participou da copula. As cépulas no G.
Ponte ndo foram distribuidas igualmente ao longo das esta¢Ges do ano (XZ: 12,886, g.1.= 3, p=
0,0049), ocorrendo em maior numero nas duas estacbes umidas (42,9% no verao e 37,1% na
primavera) e menos nas duas estacdes secas (11,4% no outono e 8,6% no inverno) (Figura 8).
No G. Vespa foi registrado um numero menor de cépulas, 15 (0,0223 registros/hora), em 10
dias diferentes e ocorreram em propor¢des semelhantes ao longo do ano (G= 1,8003, g.l.= 3,

p= 0,6149) (33,3% no inverno, 33,3% no verdo, 20% no outono, e 13,3% na primavera)
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(Figura 8). Seis cépulas foram comuns aos dois grupos e ocorreram em encontros

intergrupais.
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Figura 8: Numero de cépulas nos grupos de Alouatta ao longo das estacdes do ano no G.

Vespa (n=15) e no G. Ponte (n=35).

No G. Ponte somente sete copulas (20%) foram entre os individuos residentes e
ocorreram somente entre MA1 e FA1 (Tabelas 3 e 4). Dessas, notou-se que apenas uma vez
(no outono) FA1 foi até MAL para copular. Este entdo saiu de perto de MA2 onde estava
descansando e imediatamente FA1 foi atras dele e entdo copularam na arvore vizinha. As duas

copulas entre esta diade ocorridas no verdao foram forgadas por MA1 que segurava e levantava
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a cauda da fémea por vérias vezes. Em duas outras ocasides, uma no outono e outra no verao,
MAL tentou forcar uma cépula com FA1 e esta ndo permitiu, vocalizando (grunindo) e saindo

de perto dele.

Cinco copulas (14,3%) foram observadas entre FAL e machos satélites de A. caraya
(uma com o macho subadulto associado no comego do estudo e outras quatro com 0 macho
associado no final do estudo) e as demais 23 cdpulas (65,7%) foram entre individuos do G.

Ponte e individuos de grupos vizinhos (copulas extragrupo).

Tanto MA1 quanto FA1 copularam 21 vezes cada um ao longo do estudo (Tabelas 3 e
4). FA1 copulou 10 vezes com machos de A. clamitans (MAL e mais dois outros), 10 vezes
com machos de A. caraya (quatro machos diferentes) e uma vez com um macho hibrido,
totalizando oito parceiros diferentes. Em todas as cOpulas extrapar de FAL, notou-se que ela
era extremamente interessada nesses machos, sendo que 0s procurava, vocalizava (mugido) e
ia até eles para copular. Todas as copulas extrapar de FA1 foram a vista do macho residente
que so ficava indiferente perante as copulas com os machos satélites de A. caraya. Nas outras
ocasides, MAL ericava os pelos, vocalizava (latido), seguia FA1 ou investia contra os outros

machos, mas ndo conseguia impedir.

MAL copulou 11 vezes com uma Unica fémea extragrupo de A. clamitans (cépulas
consecutivas em uma Unica manhd) e outras 10 vezes com trés hibridas diferentes (FAl e
mais outras duas extragrupo), totalizando quatro parceiras. Na copula com a fémea de A.
clamitans, esta esperou MA1 chegar, separada do resto de seu grupo, enquanto FAL seguia
um grupo de A. caraya. Nas copulas com as duas outras fémeas hibridas, elas que vieram até

MAJ1 para copular e investiram e expulsaram FAL.
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Tabela 3: Copulas intra- e extragrupo da fémea hibrida (FA1) do G. Ponte com diferentes machos

Machos de A. clamitans Machos de A. caraya Macho hibrido Total
MA1 MAa MAG.Vespa MAa MAb MAc MAG. Vespa MA a
FAl 7 1 2 1 4 1 4 1
Total 10 10 1 21

Tabela 4: Copulas intra- e extragrupo do macho de A. clamitans (MAL) do G. Ponte com diferentes

fémeas
Fémea de A. clamitans Fémeas hibridas Total
FA a FAL FAa FAD
MA1 11 7 2 1
Total 11 10 21

No G. Vespa, a maioria das copulas foi entre os subgrupos clamitans e caraya
(53,3%), seguido das copulas extragrupo (46,7%). Ndo foram observadas copulas internas aos
subgrupos (Tabela 5). O individuo que mais copulou foi a fémea de A. caraya FA2 (n=7),
sendo que todas as vezes foram cdpulas interespecificas (cinco vezes com MAS3 e duas vezes
com MAL). MAS3 foi o segundo individuo que mais copulou (n=6), sendo uma vez com uma
fémea hibrida extragrupo e as demais foram interespecificas com FA2. Em duas copulas com
MA3, FA2 estava com um recém nascido carregado nas costas (INF1). Depois se seguiu
MAcar (n=5) que copulou somente com hibridas e a maioria das vezes extragrupo (uma vez
com FA1 e quatro vezes com FAL do G. Ponte). Esses trés individuos que mais copularam
tiveram apenas dois parceiros de copula cada um. Os outros registros foram de MAL que
copulou duas vezes com FA2 e duas copulas de macho(s) de A. clamitans do grupo [néo
identificado(s) individualmente] que copularam com FAl do G. Ponte em dois encontros

intergrupais diferentes.
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No G. Vespa, apenas uma cépula ocorreu separada do resto do grupo que foi entre
MAS3 e FA2. Todas as outras vezes foram a vista dos demais membros do grupo. Em trés
vezes foram observadas interferéncias nas tentativas de copulas feitas por individuos
residentes, na forma de investidas e vocaliza¢des (latido de machos e grunhidos de fémeas).
Uma ocasido foi emitida por MAcar em direcdo a MA3 que tentou copular com FA2. Duas
outras interferéncias foram dirigidas a MA1 quando este tentou copular em duas ocasides
diferentes com FA2. A primeira foi emitida por MA2, mas ap06s algum tempo houve a copula.

A segunda foi emitida por FA1.

Tabela 5: Copulas intra- e intergrupais do G. Vespa

G. Vespa
Diades A. clamitans A.caraya Total
MA1 MA3 MA(?) MAcar

G. Vespa A.caraya FA2 2 5 0 0

ﬂ 0 0 0 1

G.Ponte Hibrido FA1 0 0 2 4

Outros ? 0 1 0 0
Total 2 6 2 5 15

3.2.2 Inspecdes genitais

InspecOes genitais (n=27; 0,0193 registros/hora) foram realizadas principalmente por
machos em fémeas adultas. Exce¢do foi uma inspecdo de FA2 em INF2 do G. Vespa e um
evento em que duas fémeas adultas (uma hibrida ginandromoérfica e uma de A. caraya) de um

grupo vizinho do G. Ponte fizeram inspecdes reciprocas.
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A maioria das inspec6es envolveu hibridos (74,1%: 48,2% com A. clamitans e 22,2%
com A. caraya), seguidas das inspecdes interespecificas (14,8%), entre individuos de A.
clamitans (7,4%) e entre individuos de A. caraya (3,7%). Levando-se em conta o total de
inspecdes que ao menos um individuo dos grupos de estudo esteve envolvido (n=25), o G.
Ponte envolveu-se em mais inspe¢des (n=19; 0,0256 registro/hora; em nove dias diferentes)
do que o G. Vespa (n=8; 0,0120 registros/hora; em seis dias). Dessas, duas inspecdes foram

comuns aos dois grupos.

No G. Ponte, uma inspecdo ndo foi realizada diretamente na genitalia do individuo
receptor, sendo que neste caso a fémea de A. clamitans FA2 esfregou repetidamente sua vulva
quando estava sentada em um galho ao lado de MAL e logo apds se deslocou cerca de um
metro. Imediatamente apos isso, MAL cheirou e lambeu o galho onde ela havia se esfregado.
Dos nove dias em que ocorreram inspecGes, em oito (88,9% dos dias) ocorreram cépulas.
Entretanto, outros sete dias ocorreram copulas sem inspecGes. O nimero de inspecGes foi
maior nas estagcdes secas (57,9%: trés no outono e oito no inverno) do que nas estagdes
umidas (47,4%: uma na primavera e sete no verao), entretanto ndo diferiu significativamente
ao longo das estacbes (G= 7,8960, g.l.= 3, p= 0,559). A maior parte das inspegdes foi
realizada entre os individuos residentes (68,4%), sendo baixas as taxas com individuos
satélites (15,8%) e individuos de outros grupos (inspe¢des extragrupo) (15,8%). MA1 foi o
maior emissor de inspecdes (73,7%), principalmente direcionadas a FALl (63,2%). MA1
tambem inspecionou uma vez FA2 e uma vez uma fémea de A. clamitans extragrupo. Ja MA2
inspecionou FA1 somente uma vez. FA1l foi a principal receptora de inspecdes genitais
(89,5%), sendo feitas principalmente pelo individuo residente MA1 (70,6% das que recebeu),
seguido pelos machos de A. caraya (11,8% por um macho satélite e 11,8% pelo macho do G.

Vespa) e somente uma vez pelo MA2.



195

No G. Vespa, todas as inspecbes ocorreram em dias com copulas, mesmo a inspecao
entre FA2 e INF2. 50% das inspecGes no grupo foram interespecificas realizadas pelos
machos de A. clamitans (uma vez MA1, uma vez MA2 e duas vezes MA3) em FA2. As outras
inspecdes foram realizadas por MAcar em FA1 do G. Ponte (intergrupal) (25%), MAcar em
FA2 (12,5%) e FA2 em INF2 (12,5%). FA2 e INF2 foram os Unicos residentes do grupo que

foram receptores de inspecoes.

3.2.3 Movimentos linguais

O comportamento de movimento lingual foi verificado entre machos e fémeas de A.
clamitans, de hibridos e, entre hibridos e A. clamitans. Nesses casos, ambos 0s sexos foram
emissores e receptores e todas as combinacGes possiveis ocorreram. Em relacdo a A. caraya, o
comportamento s6 foi observado em machos emitindo e recebendo de fémeas hibridas. Esse

comportamento ndo foi observado em contexto interespecifico.

Movimentos linguais s6 envolveram individuos do G. Ponte (n=10; 0,0136
registro/hora; em 8 dias diferentes). Somente uma vez este comportamento foi realizado entre
individuos residentes do grupo (FA1 e MAL) e uma vez com um individuo satélite de A.
caraya (FAL para o macho). A maioria (80%) foi entre 0 G. Ponte e individuos de outros
grupos. Machos e fémeas emitiram este comportamento em iguais propor¢des (50% cada
sexo0). Exceto um registro no outono, todos os demais ocorreram nas estacdes Umidas (90%),

sendo um registro a mais no verdo (50%) do que na primavera (40%).

FAL emitiu 40% e recebeu 40% do total. FA1 emitiu uma vez para MA1, uma vez
para um macho satélite de A. caraya, uma vez para um macho de A. clamitans e uma vez para
um macho hibrido, sendo os dois Gltimos machos extragrupo. Recebeu uma vez de um macho

de A. clamitans, uma vez de um macho de A. caraya e duas vezes de machos hibridos. MA1
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emitiu uma vez para uma fémea extragrupo de A. clamitans e recebeu uma vez desta mesma

fémea, nesta mesma ocasido.

Metade dos movimentos linguais realizados foi sucedida por copulas: um entre FAl e
MA1, entre MAL e a fémea de A. clamitans (onde cada um emitiu uma vez) e outros dois
foram entre duas copulas de FA1 com machos de A. caraya. Em uma copula ela emitiu para o

segundo macho satélite e, em outra copula, um macho de outro grupo emitiu para ela.

3.2.4 Comportamentos pré-copulatdrios

Comportamentos pré-copulatorios envolveram tanto comportamentos afiliativos,
reprodutivos quanto agonisticos. Em 23 cépulas (52,3% do total) foram possiveis distinguir
51 comportamentos pré-copulatorios (média = 2,2 por copula). No G. Ponte foram
discriminados mais comportamentos (n=46) do que no G. Vespa (n=11), sendo seis comuns
aos dois grupos. Comportamentos pré-copulatérios foram observados entre machos e fémeas
de A. clamitans, de hibridos, de hibridos com A. clamitans e interespecificos. Entre hibridos e

A. caraya s6 foram observados entre fémeas hibridas e machos de A. caraya.

Do total de comportamentos, os testes de receptividade foram os mais frequentes
(inspecdo genital 29,4%), seguidos dos de solicitacdo de cépula (catagdo 21,6%, mugido
11,8%, movimento lingual 9,8% e mostrar a parte traseira do corpo 2%), agonismo contra
competidores sexuais (deslocar oponente 9,8% e rugido 3,9%), forcar a copula levantando a
cauda da parceira (9,8%) e incitar o parceiro a segui-lo (2%). Este Gltimo comportamento
ocorreu uma vez no G. Ponte quando MAL olhou diretamente para FAL e se deslocou para
uma éarvore ao lado da que eles estavam anteriormente descansando juntos a MAZ2.
Imediatamente apds isso, FA1 o seguiu e entdo copularam afastados de MA2. Em duas

ocasides FALl do G. Ponte, ap6s procurar e localizar machos de outros grupos, rugiu na
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direcdo deles antes de copular. Na primeira vez foi para um macho de A. caraya e na outra
para 0s machos de A. clamitans do G. Vespa. Nessas ocasides ndo foram observadas outras

fémeas.

Em uma mesma cdpula ocorreram de um a quatro tipos de comportamentos diferentes
em sequéncia, com ou sem a repeticdo de um mesmo tipo de comportamento (Tabela 6). Por
exemplo, em uma cépula envolvendo FAL e o segundo macho satélite de A. caraya, FAl
primeiro o chamou através de duas emissdes seguidas de mugido e ele prontamente atendeu.
Apo6s a chegada do macho ela fez movimento lingual em dire¢do ao macho que veio
diretamente inspecionar sua genitalia. Imediatamente ap6s a inspe¢do, 0 macho levantou a

cauda da fémea para copular.

Os comportamentos pré-copulatorios interespecificos ocorreram no G. Vespa na forma
de inspecdes genitais (n=2) e cata¢cdes (n=3). Em duas ocasides distintas, MA3 inspecionou
FA2 imediatamente antes de copularem. Em outra, um macho de A. clamitans nao
identificado catou FA2 e ap6s menos de um minuto ela copulou com o macho de A. clamitans
MAL, mas ndo se sabe se 0s dois machos em questdo sdo o mesmo individuo. Por fim, FA2
em estro catou MA2 por duas vezes consecutivas em aparente solicitacdo de copula, mas ele

saiu de perto e foi atras da hibrida FAL, entdo FA2 foi imediatamente até MAL copular.
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Tabela 6: Cépulas e comportamentos pré-copulatérios no G. Ponte e no G. Vespa

Emissores
Copulas (diades) y Inspt_egéo ) ) MOStr'aI’ ) ) Incita_r Levantar Sem
Catacdo genital Movimento lingual atraseira Mugido Rugido Deslocar oponente aseguir acauda
J 9 J J Q g 2 g 3 ? J J
1
1 1
1 1
FA1 G. Ponte 1
. 2 1 2
MAL e @ hibridas 1 5 2
G. Ponte ' 1 2
FAa 1
FAa 1
FAb 1
Q A.clamitans FA 10*
1 1 1
MA a 1
MA b 1 1 2 1
MADb 2 1 1
MA b 1
MAc 1 1
d A. caraya MAcar G. Vespa 1
EAL Vs MAcar G. Vespa 1 1
G. Ponte ' MAcar G. Vespa 1
MAcar G. Vespa 1 1
MA b 1
MA G. Vespa 1
4 A. clamitans MA G. Vespa 1
MA a 1
& Hibrido MA 4
MA1 1
G. Vespa Vs. 2
1
Q A.caraya FA2 G. Vespa 1
MA3 1
G. Vespa Vs. 1
1
o FA 1
MAcar G. Vespa Vs. ¢ Hibrida FAL G. Vespa 1
Total 11 15 2 3 1 6 2 2 3 1 5 21

Cada linha representa uma copula, exceto (*) onde considerou aqui as 10 cépulas consecutivas como um evento reprodutivo.
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3.3 Comportamentos agonisticos

3.3.1 Intragrupais

No total foram observados 85 comportamentos agonisticos intragrupais (0,0608
registros/hora), sendo mais frequentes no G. Ponte (n=50; 0,0681 registros/hora) do que no G.
Vespa (n=35; 0,0527 registros/hora) (Tabela 7; Figura 9). Entretanto, o nimero de dias com
tais comportamentos foram mais numerosos no G. Vespa (42,6% dos dias) do que no G.
Ponte (32,8% dos dias). No G. Ponte, 86% do agonismo ocorreu entre A. clamitans e 14%
entre A. clamitans e hibrido. No G. Vespa, 60% ocorreu entre A. clamitans, 34,3%
envolveram hibridos (14,3% entre hibridos, 11,43% com A. clamitans e 8,6% com A. caraya)
e 11,4% foram interespecificos (Figura 9). Comportamentos agonisticos intersexuais entre
adultos foram baixos 13% (16% dos observados no G. Ponte e 8,6% no G. Vespa) quando
comparado aos intrassexuais 79% (84% dos observados no G. Ponte e 71,4% no G. Vespa). O

restante envolveu imaturos.

Os comportamentos observados foram esfregacdo gular (37,7%), investidas (36,5%),
vocalizagOes (9,4%: um rugido e as demais foram latidos), briga com a mao (9,4%), mostrar
os dentes (3,5%), mordida (1,2%), chacoalhar galho (1,2%) e chacoalhar a cabeca (1,2%)
(Tabela 7). Esfregacdo gular, chacoalhar galho e chacoalhar a cabeca foram observados
somente entre machos. Houve casos de brigas com a mao que envolveram a fémea tirando a
forca o infante das costas (FAL1 em INF2 do G. Vespa) e o comportamento de mostrar 0s
dentes ocorreu entre ambos 0s sexos somente em contexto de brigas por alimento. Agonismos
foram emitidos principalmente para a manutencdo de distancia entre os individuos (37,7%),
sendo mais frequentes entre os machos. Nesta categoria (manutencdo de distancia) nao foi

possivel perceber se individuos mantinham distancia através de agonismo por causa de
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contextos alimentares ou sexuais. Depois desta categoria, seguiram-se as que foram possiveis
distinguir contextos, como por exemplo, a guarda do parceiro sexual (29,4%), briga por
alimento (20%), para tirar o infante das costas (4,7%), por que ndo quis brincar (3,5%), para

interromper brigas (2,4%) e por que ndo quis copular (2,4%) (Tabela 8).

A. clamitans

A. caraya

Figura 9: Sociograma dos comportamentos agonisticos intragrupais entre os taxons de
Alouatta para os dois grupos de estudo (n=85). A largura das setas € proporcional ao nimero

de agonismo.
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Tabela 7: NUumero de comportamentos agonisticos
intragrupais nos grupos de Alouatta

Grupos

Comportamentos Total
G. Ponte G. Vespa
Esfregacdo gular 21 11 32
Investidas 15 16 31

Vocalizagdes (latido e rugido) 6 2 8
Brigas com as maos 4 4 8
Mostrar os dentes 2 1 3
Mordida 0 1 1
Chacoalhar a cabeca 1 0 1
Chacoalhar o galho 1 0 1

Total 50 35 85

Tabela 8: Contextos dos agonismos intragrupais nos grupos

de Alouatta
Contextos Grupos Total
G. Ponte G. Vespa

Manter distancia 21 11 32
Guarda do parceiro reprodutor 12 13 25
Por alimento 13 4 17
Tirar infante das costas 0 4 4
N&o querer brincar 0 3
Para interromper brigas 0
Nao querer copular 0

Total 50 35 85

Machos adultos emitiram (82,4% ou 11,7 registros/individuo) e receberam (78,8% ou
11,8 registros/individuo) mais comportamentos agonisticos do que as fémeas (emitiram 3,8
registros/individuo e receberam 2 registros/individuo). Fémeas mais receberam (18,8%) do
que emitiram (16,5%). Houve apenas um registro de coaliz&o agonistica (1,2% das emissdes)

que envolveu os dois individuos adultos de A. caraya do G. Vespa (MAcar e FA2) investindo
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contra dois machos de A. clamitans (MA2 e MA3) por disputa de alimento (folhas novas de
leguminosa). Também no G. Vespa houve um registro no qual dois individuos receberam
juntos uma investida de um unico individuo (1,2% das recepgdes) e foi quando MA1 e FA2
tentavam uma copula interespecifica quando foram interrompidos pela hibrida FAL. A Figura

10 esquematiza os agonismos intragrupais em ambos os grupos focais.

No G. Ponte, a diade mais frequente foi entre os machos de A. clamitans MA1 e MA2
(82%). MAL foi o individuo que mais participou (94%) e emitiu agonismo (82%: 78% para
MA2, 2% para FAl e 2% para FA2), recebendo pouco (10%: 6% de FAL e 4% de MA2). O
outro macho MA2 mais recebeu (81,25%, somente de MA1) do que emitiu (6%: 4% para
MAL e 2% para FAL). FA1 emitiu (8%: 6% para FA1 e 2% para FA2) e recebeu (4%: 2% de
MAL e 2% de MA2) em baixas proporcoes. Em relacdo aos individuos satélites, FA2 somente
recebeu agonismo (4%: 2% de MA1 e 2% de FA1) e ndo houve interagcdes agonistas com 0s

machos satélites de A. caraya que estiveram associados em diferentes periodos de estudo.

No G. Vespa, 80% do agonismo foi interno ao subgrupo clamitans e apenas 20% foi
entre os subgrupos clamitans e caraya. Agonismos interespecificos (n=4) sé ocorreram na
forma de investidas e corresponderam a 11,4%. Agonismos interespecificos ocorreram tanto
em disputa por alimento (n=1), quanto para a guarda do parceiro reprodutor (n=2) e para
evitar brincadeiras (n=1). Em trés ocasifes, A. caraya suplantou A. clamitans e, em apenas

uma ocasido, A. clamitans suplantou A. caraya.
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Legendas:

u A. clamitans
. A. caraya
B =ivrico

—— Agonismo

R iy -

G. Vespa G. Ponte

=— = . Delimita grupos

Figura 10: Sociograma dos comportamentos agonisticos intragrupais no G. Vespa (n=35) e no G. Ponte (n=50). A largura das setas €

proporcional ao nimero de comportamento agonistico. A seta aponta do individuo emissor para o individuo receptor.
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A maior parte do agonismo no G. Vespa aconteceu entre os machos de A. clamitans
(60%). A diade mais comum foi entre MA2 e MA3 (37,1%; Figura 9), sendo que ela se
intensificou na Ultima estacdo de estudo, o outono (34,3% do total), seguida da diade MA2 e
MAL (20%). MA2 foi o individuo que mais emitiu agonismo (51,4%: 25,7% para MA3, 20%
para MAL e 5,7% para INF2) e recebeu pouco (14,3%: 11,4% de MAS3 e 2,9% da coalizdo
MAcar e FA2). MA3 foi o individuo que mais recebeu (34,3%: 25,7% de MA2, 5,7% de
MAcar e 2,9% da coalizdo MAcar e FA2) e emitiu pouco [(14,3%: 11,4% para MA2
(somente no outono) e 2,9% para FA1]. Ja o macho MAL1 apenas recebeu agonismo (22,9%:
20% de MA2 e 2,9% de FA1). FAL emitiu mais vezes (17,2%: 11,43% para INF2, 2,9% para
FA2, e 2,9% para FA2 e MA1) do que recebeu (5,7%: 2,9% de MA3 e 2,9% de FA2), e FA2
emitiu (5,7%: 2,9% para FAL e 2,9% junto com MAcar para MA2 e MA3) e recebeu em
proporcoes iguais (5,7% de FA1). MAcar somente emitiu agonismo e todas as vezes foram
interespecificas (8,6%: 5,7% para MA3 e 2,9% junto com FA2 para MA2 e MA3). Outro
agonismo interespecifico foi emitido por um macho de A. clamitans ndo identificado para o
JUV de A. caraya (2,9%). Esta foi a Unica ocasido em que A. clamitans suplantou A. caraya
em agonismo intragrupal. Nas demais trés ocasides, foram individuos adultos de A. caraya

que investiram e suplantaram adultos de A. clamitans.

3.3.1.1 Dominancia intragrupal

Uma arvore de dominéncia foi gerada para cada grupo (Figura 11) a partir das
matrizes sociométricas de agonismo intragrupal. A arvore do G. Ponte apresentou trés
categorias hierarquicas e possuiu como individuo dominante a fémea hibrida FALl. A
hierarquia é linear e pode ser desmembrada em duas linhagens (FA1>MA1>MA2 e
FA1>MA1>FA2), pois de MA1 partem dois individuos subordinados (MA2 e FA2) sem

relacdo de dominancia entre eles.
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A arvore do G. Vespa possui quatro categorias hierarquicas e um sistema de hierarquia
parcial. A arvore apresenta codominancia de dois individuos, sendo eles um macho de A.
clamitans (MA2) e um macho de A. caraya (MAcar). A partir da fémea hibrida FA1 partem
trés individuos subordinados sem relacdo de dominéancia entre eles (FA2, MA1 e INF2). Essas
relacBes produzem seis linhagens diferentes em que cada um dos dois machos acima pode
dominar de maneira linear as seguintes combinacdes de individuos subordinados:

MA3>FA1>FA2, MA3>FA1>MAL e MA3>FA1>INF2.

3(0) ©0

3°(3)

2°(2) I MA1 I 2°(4) MA3

Legendas:
MA

0 1°(5 MA2 car
1°(3) ®) n A. clamitans

B - craya
B Hibrido

Relagdes de
dominancia

G. Ponte G. Vespa

Figura 11: Arvores de dominancia intragrupal para o G. Ponte e para 0 G. Vespa.
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3.3.2 Agonismo em encontros intergrupais

Foram observados 59 encontros intergrupais, sendo 56 durante a coleta sistematizada
(0,0401 registros/hora) e trés durante a fase de habituacdo. Do total, quatro foram entre os
dois grupos de estudo, quatro contra machos solitarios (N=3; um A. clamitans, um A. caraya e
um hibrido), quatro ndo foi identificado qual era o grupo rival e 47 foram com outros grupos
presentes na area (N=6 grupos: um grupo de A. caraya, um grupo de A. clamitans, um grupo
de A. clamitans com hibrido, um grupo de hibridos, um grupo misto e um grupo misto
formado apenas por fémeas). Em duas ocasides houve confrontos entre trés grupos: uma vez,
um grupo misto confrontava contra um grupo formado na maioria por hibridos e FA1 do G.
Ponte seguiu 0 som e foi até a area, e la entrou em confronto. Em outra ocasido, o G. Ponte
confrontava com um grupo de A. clamitans e hibridos quando um grupo de hibridos chegou e

0s dois primeiros grupos passaram a rugir contra o grupo de hibridos.

Em coleta sistematizada, o G. Ponte envolveu-se em mais encontros (n=41) e teve sua
area completamente transgredida por outros grupos. O G. Vespa envolveu-se em menos
confrontos (n=19) e estes foram na periferia de sua area, ndo havendo transgressdo. Desses

confrontos, trés foram entre os dois grupos de estudo.

O numero de encontros intergrupais no G. Ponte diferiu significativamente ao longo
das estacdes do ano (G=12,4638, g.1.=3, p=0,0060) sendo mais frequentes nas duas estacdes
umidas (Primavera n=12; Verdo n=18), intermediario no outono (n=8) e menor no inverno
(n=3). Ja no G. Vespa ndo houve diferenga no numero de encontros entre as estacdes
(G=3,3980, g.l.=3, p=0,3550). Os encontros intergrupais na Mata do Bugio ndo foram
distribuidos igualmente ao longo do dia (G= 32,4073, g.1.=13, p=0,0021) e ambos 0s grupos

tiveram maior nimero de encontros na parte da manhd (G. Ponte: G=5,3442, g.l.=1,
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p=0,0208; G. Vespa: G=12,3953, g.l.=1, p=0,0004) (Figura 12). Para o G. Vespa, 88,9%
ocorreu pela manhd e para o G. Ponte, apesar de a distribui¢do ter sido bimodal, a grande

maioria (67,4%) ocorreu também pela manha.
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Figura 12: Padrédo de distribuicdo dos encontros intergrupais ao longo das horas do dia para

A) 0 G. Ponte (n=41); e para B) 0 G. Vespa (n=19).



208

Exceto em um encontro, todos os demais envolveram agonismos (em diferentes
intensidades), a despeito dos tipos dos grupos conflitantes (Tabelas 9 e 10). Os
comportamentos agonisticos foram praticamente 0s mesmos Vvistos entre 0s agonismos
intragrupais, entretanto, nos intergrupais os rugidos, as perseguicdes e as mordidas foram
mais frequentes, e 0 comportamento das fémeas de esfregar as costas, e 0 comportamento de
defecacdo em grupo s6 ocorreu durante os encontros intergrupais. Vale ressaltar que durante
um encontro intergrupal entre os dois grupos focais, a hibrida do G. Ponte mordeu a hibrida

do G. Vespa na cabeca, mas a mordida ndo resultou em injdria aparente.

Tabela 9: Tipos de interacéo entre 0s encontros intergrupais de Alouatta

Encontros Interacoes Total
Agonismo Indiferente

A. clamitans vs. A. clamitans 19 0 19
A. clamitans vs. Mistos 12 1 13
A. clamitans vs. Hibridos 11 0 11
A. clamitans vs. A. caraya 10 0 10
Misto vs. Misto 1 0 1
Misto vs. Hibridos Vs. A. clamitans 1 0 1
A. clamitans vs. ? 2 0 2
Misto vs. ? 2 0 2

Total 58 1 59

(?) Grupo oponente ndo foi detectado. (vs.) Versus.

Rugidos ocorreram com maior frequéncia entre encontros de grupos de A. clamitans
(79%) e de A. clamitans contra grupos mistos de espécies (77%) - que também possuiam
individuos de A. clamitans (Tabela 10). Frequéncia intermediaria de rugidos ocorreu entre
grupos de A. clamitans contra grupos hibridos (64%), e a menor (50%) ocorreu entre

encontros de grupos de A. clamitans contra grupos de A. caraya. E interessante notar que 0s
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animais ficaram com os pelos ericados (principalmente machos) em todos os encontros entre
grupos de A. clamitans, e de A. clamitans contra grupos mistos de espécies, e apenas em
metade dos outros tipos de encontros. Vale ressaltar a ocorréncia de dois rugidos que nédo
ocorreram em confrontos, feitos por machos de A. clamitans dos grupos focais (um por MA2
do G. Ponte e outro por MA1 do G. Vespa). Nestas situacfes, estes machos estavam sozinhos
e afastados de seus grupos, aparentemente perdidos. Ainda sobre as vocalizagdes, as do tipo
latido ocorreram em proporcbes semelhantes (em aproximadamente 30%) entre os diferentes

tipos de encontro.

Tabela 10: Porcentagem dos encontros intergrupais entre os taxons de Alouatta em que
ocorreram cada um dos tipos de comportamento agonistico

Comportamentos
Encontros Pelo Esfregacao Esfregar Banlancar
Rugido Ericado Latido Gular Investida Perseguicdo Mordida costas galho Defecar
A. clamitans vs. A. clamitans 79% 100%  31,6% 31,6% 15,8% 31,6% 5,3% 5,3% 0 5,3%
A. clamitans vs. Hibridos 64% 50%  27,3% 18,2% 45,5% 54,5% 0 0 0 0
A. clamitans vs. A. caraya 50% 50% 30% 30% 40% 40% 10% 0 20% 0
A. clamitans vs. Mistos 7% 45%  30,8% 0 30,8% 15,4% 0 0 0 5,3%
Misto vs. Misto" 100%  100%  100% 0 0 0 0 0 0 0
Misto vs. Hibrido vs. A. clamitans'  100%  100%  100% 100% 100% 0 0 0 0 0

(%) Apenas um encontro observado. (vs.) Versus.

O contexto sexual foi o principal motivo de agonismo, independente dos tipos de
grupo em confronto (50% - 79% dos encontros entre os diferentes tipos de grupos, n=55;
Tabela 11) e foi emitido tanto entre machos quanto entre fémeas. Encontros em contextos de
alimentacdo foram menos frequentes (16% - 23%). Encontros em outros contextos variaram

de 8% a 32%.
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Foi possivel detectar “vitorias” e ‘“derrotas” em apenas 50,8% dos encontros
observados. No restante, a presenca do observador influenciou na fuga do grupo rival que nao
estava habituado e isso comprometeu a distin¢do entre o grupo que suplantou e o que foi
suplantado. O G. Ponte foi “derrotado” em 68,2% dos encontros e “venceu” apenas 31,8%
(n=22). O G. Vespa “venceu” 57,1% dos encontros e foi “derrotado” em 42,9% (n=7) (Tabela
12). O grupo de hibridos “venceu” 10 encontros contra os grupos focais (n=11). Este grupo s6
foi “derrotado” quando 0 G. Ponte e um grupo de A. clamitans rugiram concomitantemente

(mas em arvores separadas) contra o grupo (ver acima).

Tabela 11: Contextos dos encontros entre 0s tipos de grupos de Alouatta
Contextos

Encontros Total
Sexual Alimentacdo Outros

A. clamitans vs. A. clamitans 10 3 6 19
A. clamitans vs. Misto 9 3 1 13
A. clamitans vs. Hibridos 6 2 3 11
A. clamitans vs. A. caraya 5 2 3 10
Misto vs. Misto 0 1 0 1
Misto vs. Hibridos Vs. A. clamitans 1 0 0 1
A. clamitans vs. ? ? ? ? 2
Misto vs. ? ? ? ? 2

Total 31 11 13 59

(?) Oponentes e contextos ndo detectados. (vs.) Versus.
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Tabela 12: NUimero de “vitorias” e “derrotas” em encontros
intergrupais de Alouatta

Grupos focais Oponentes “Vitérias” “Derrotas”
G. Vespa clamitans 2 0
G. Vespa caraya 1 1
G. A. clamitans* 0 4
G. Ponte Vs. G. Misto ) 1
A. caraya solitario 2 0
G. Hibridos 0 o
0 1
G. Vespa vs. G. A. clamitans* 2 3
A. clamitans solitario 1 0
Total 10 19

(*) Representa um mesmo grupo. (vs.) Versus.

Dos encontros em coleta sistematizada do G. Ponte (n=41), 63,4% foram provocados
pela fémea hibrida FAl. Em 48,8% das vezes, FAl seguia e procurava por machos
extragrupo. FA1 chamava-os através de mugidos ou ficava interessada por rugidos proximos
a sua area e corria para essas areas procurando os emissores, e la tentava se aproximar dos
machos. Houve uma manha em que FAL estava sexualmente receptiva (possivel estro) e
deslocou-se por duas vezes seguidas de um extremo a outro de sua area de vida (e MAL
proximamente a seguia) e mugia nas fronteiras da area na direcdo conhecida de outros grupos.
Esses encontros geralmente acarretavam em agonismo das fémeas dos outros grupos em
direcdo a FALl e de MAL para com 0s machos que se interessavam por ela. Cerca de 14,6%
dos encontros ocorreram porque FAL localizava e tentava expulsar o grupo misto formado
apenas por fémeas. Do total de encontros provocados por FA1, em 46,2% houve rugidos e
todos foram iniciados por ela. Aproximadamente um minuto apés, MA1l a acompanhava
rugindo ao seu lado (exceto em uma ocasido que ela rugiu sozinha contra o grupo de fémeas).

E interessante notar que quando FA1 rugia junto com MAL, ela rugia semelhante a A.
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clamitans e, em trés ocasides, FAL rugiu concomitante com machos de A. caraya e seu rugido
foi mais semelhante ao rugido desta espécie (nessas situacdes MAL ndo rugiu). A fémea
hibrida FAL1 pareceu modificar seu rugido conforme as caracteristicas das vocaliza¢bes da

espécie parental acompanhante.

Dos encontros em coleta sistematizada do G. Vespa (n=19), 42,1% envolveram
somente individuos do subgrupo clamitans, 21,1% envolveram somente individuos do
subgrupo caraya e 31,6% houve a participacdo conjunta de individuos dos subgrupos
clamitans e caraya. Das seis participagdes conjuntas, em cinco 0 grupo estava completo, e
destas, apenas em duas todos os individuos rugiram concomitantemente. Uma vez FA2
comegou a rugir contra um grupo misto de fémeas e, apds ela ter iniciado, todos os demais
membros do grupo a acompanharam. Na outra ocasido ndo foi detectado o grupo oponente.
Nos trés outros encontros em que o0 grupo estava completo, em duas vezes foram contra um
grupo de A. clamitans e em outra contra um grupo hibrido. Nos dois primeiros casos, 0
subgrupo clamitans latiu e seus componentes ficaram com o pelo ericado, indo até a area de
encontro. O subgrupo caraya seguiu, mas ndo emitiu qualquer forma de agonismo em
nenhuma das vezes, apenas observou o outro grupo junto aos clamitans residentes. Em ambas
as ocasides o grupo oponente de A. clamitans foi o suplantado. Na outra ocasido, 0 grupo
hibrido suplantou o G. Vespa na fronteira de area. Interessante notar que todos fugiram dos
machos hibridos e o INF2 fugiu correndo, descendo ao solo e escondeu-se em baixo de uma
moita, a cerca de dois metros do observador. A outra vez em que individuos de ambos 0s
subgrupos aturaram conjuntamente, 0 grupo nao estava completo. FA2 de A. caraya rugiu
junto com os trés machos de A. clamitans contra um grupo de A. clamitans, mas o G. Vespa

foi perseguido e suplantado.
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Houve uma ocasido, fora da coleta sistematizada em que o subgrupo caraya se
deslocou correndo em uma determinada direcéo, fora do alcance de visdo do observador e,
apos alguns minutos comecou a rugir. Imediatamente ap6s o inicio do rugido, os machos de
A. clamitans do outro subgrupo foram correndo em dire¢do ao rugido. Chegaram junto ao
macho e a fémea de A. caraya que estavam rugindo e comecaram a latir e ficaram com 0s
pelos ericados olhando para a dire¢do em que os individuos rugiam. Entretanto, ndo foi

possivel determinar o contexto e nem para o que estavam rugindo.

4. Discussao

Para os dois grupos mistos estudados, os comportamentos afiliativos representaram a
maioria das interacGes sociais. A coexisténcia das duas espécies e dos hibridos em grupos
sociais, ndo alterou, portanto, o padrdo geral da estrutura social dos primatas, onde,
independente do sistema social e da filogenia, os comportamentos afiliativos e cooperativos
formam a base dos elos entre os individuos dentro dos grupos (Sussman et al. 2005; Sussman
& Garber 2007). Entretanto, ficou claro que o G. Ponte, o grupo com dindmica mais instavel
(Capitulo 2) foi proporcionalmente mais agressivo e mais promiscuo do que 0 grupo mais
estavel, o G. Vespa. O maior agonismo (a cada dois comportamentos afiliativos, um foi
agonismo), a maior promiscuidade (maior parte das copulas foram extragrupo), a auséncia de
nascimentos e a dinamica instavel do G. Ponte ddo indicios da baixa aptiddo deste grupo
misto de espécies e hibrido. Entretanto, 0 mesmo ndo é valido para o G. Vespa, 0 que sugere

variacao local nas aptiddes entre grupos mistos e hibridos.

Conforme o esperado pela primeira predicdo, a propor¢do de comportamentos
afiliativos (catacOes), reprodutivos (exceto inspecOes) e agonisticos intra- e intergrupais

(particularmente rugidos e ericamento dos pelos) foi mais baixa entre heteroespecificos,
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sugerindo um reconhecimento relativamente menor entre as duas espécies de Alouatta
(Moynihan 1968). Entretanto, ao contrario do esperado, nem todos os comportamentos foram
mais frequentes entre conspecificos (exceto o agonismo que foi maior entre os individuos de
A. clamitans) e houve comportamentos que foram mais frequentes entre heteroespecificos
(e.g. brincadeiras). Por exemplo, a maior parte das catacdes e dos comportamentos
reprodutivos envolveu hibridos e individuos de A. clamitans, talvez por causa da tendéncia na
escolha de grupos focais com fémeas adultas hibridas associadas a machos dessa espécie. Se
fémeas adultas sdo as maiores emissoras de catacdo em Alouatta, maior catacdo entre hibridos
e A. clamitans estd de acordo com o esperado que ocorra nesse tipo de grupo. Entretanto, a
associacdo dessas fémeas com machos desta espécie pode ndo ser ao acaso e pode refletir um
caso de selecdo social que prediz que quanto maior a similaridade de cores entre 0s membros
de um grupo, maior o elo e a atracdo entre eles (Hershkovitz 1977). As hibridas aqui
estudadas podem ter preferéncia ou maior reconhecimento por confenotipicos (Goldsworthy
et al. 1999) ja que a coloracdo da maior parte de suas pelagens (castanho escuro ou ruiva)
assemelha-se mais ao fenétipo da espécie a qual estiveram mais associadas, A. clamitans
(Figuras 11 e 12 da Area de Estudo). Mesmo a fémea hibrida do G. Ponte que pareceu nio
discriminar machos das duas espécies como parceiros reprodutivos - 0 que a priori da suporte
para a segunda predi¢cdo - assemelha-se mais em coloracdo a uma fémea de A. clamitans e
ficou mais associada aos machos de A. clamitans de seu grupo. De fato, como visto no
Capitulo 2, fémeas hibridas estdo mais presentes nos grupos com A. clamitans do que nos
com A. caraya, o0 que pode refletir algum reconhecimento dessas fémeas a confenotipicos,
dando suporte, portanto, para a terceira predicdo. Entretanto, esse tipo de associacdo também

pode ocorrer simplesmente porque A. clamitans € a espécie mais abundante no fragmento.
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Portanto, estudos mais abrangentes nesta e em outras zonas hibridas sdo necessarios para

clarificar essas ideias.

Também ao contréario do esperado, brincadeiras ocorreram mais frequentemente entre
heteroespecificos e envolveram principalmente a participacdo de um imaturo do G. Vespa
(principalmente entre JUV de A. caraya e machos de A. clamitans). Brincadeiras envolvendo
heteroespecificos imaturos sdo relativamente comuns em primatas e em ceticeos,
principalmente porque nessa fase da vida os individuos sdo mais curiosos e seus
comportamentos sdo mais plasticos do que os dos adultos (Struhsaker1981; Cords & Wirsig
2010). Segundo Lewis (2000), as brincadeiras sdo comportamentos sociais associados aos
juvenis, e os primatas em geral foram selecionados com um periodo juvenil extenso em
relacdo aos outros mamiferos. Este periodo extenso tem sido associado a uma grande
aprendizagem e, portanto, parece provavel que as brincadeiras ocorram neste periodo critico
para maximizar o potencial de aprendizado e de cognic¢éo social (Lewis 2000). Se nos grupos
mistos da Mata do Bugio, imaturos podem interagir com heteroespecificos de forma
expressiva através de brincadeiras durante a fase jovial da vida, uma espécie pode ter
importante papel no desenvolvimento motor e social da outra espécie, facilitando que
heteroespecificos aprendam a se reconhecer como possiveis parceiros para aliancas e até
mesmo como potenciais parceiros reprodutivos. Além das brincadeiras, o juvenil de A. caraya
esteve bastante associado com machos de A. clamitans (Capitulo 2), participando de catacOes
e sendo cuidado (alomaternal) por eles. Isso também enfatiza a participacdo de uma espécie
no desenvolvimento ontogenético da outra. Se a historia de vida dos animais pode influenciar
seus padrdes sociais, € de se supor que as diferentes interacdes e com diferentes especies ao

longo da vida do individuo, produzam grande variabilidade nas estratégias, preferéncias,
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comportamentos, associagdes (e.g. reprodutivas) e nos componentes dos sistemas sociais dos

grupos mistos de zonas hibridas (DAG Oliveira, comunicacgdo pessoal).

Apesar da participacdo de machos, os cuidados alomaternais seguiram o padréo
conhecido para o género Alouatta, onde as fémeas sdo as maiores emissoras (Calegaro-
Marques & Bicca-Marques 1993b; Bravo & Sallenave 2003; Miranda et al. 2005a). Mas o
interessante € que no G. Vespa, tais comportamentos ocorreram principalmente entre
individuos com padréo de coloragdes muito diferentes de seus padrdes espécie-especificos:
entre uma fémea com coloracdo dourada de A. caraya e um infante castanho escuro hibrido
(semelhante a coloracdo de A. clamitans). Entretanto, isso pode ndo ser tdo surpreendente,
uma vez que esta fémea acima havia perdido um filhote (INF1) o que a tornaria mais
propensa para se interessar por outros imaturos. Além disso, cuidados alomaternais e até
mesmo adogdo em primatas em vida livre sdo conhecidos ocorrer entre especies pertencentes

a géneros, tamanhos, habitos e até mesmo colora¢des muito distintas (e.g. 1zar et al. 2006b).

Alguns comportamentos infantilizados, com padrdo motor de brincadeiras, podem, de
fato, ndo ser brincadeiras, pois diferem em contextos e possivelmente em funcdo dos
comportamentos discutidos acima por Lewis (2000). Esses comportamentos com gestos e
vocalizagbes infantilizadas foram emitidos por machos subordinados de A. clamitans a
conspecificos e a heteroespecificos de hierarquias mais altas do que a do emissor, durante
momentos de estresse em alimentagdo e acesso as fémeas. Esses comportamentos vistos na
Mata do Bugio sdo muitos semelhantes aos discutidos por Jones (1980; 1093; 1995c; 2005),
onde alguns machos de A. palliata podem emitir comportamentos infantilizados ou com
padrées motores de comportamentos afiliativos para manipular (sensu Clutton-Brock 2009)
outros machos e evitar hostilidades. Se os comportamentos afiliativos possuem baixas

probabilidades de escalonarem para agressdao (Jones 1980; 1983; 1995c; 2005), seria
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vantajoso utiliza-los em situacdes de estresse para evitar agressdo. De fato, na Mata do Bugio,
esses comportamentos foram eficientes em evitar hostilidades e podem servir para abafar a
hostilidade de outros individuos ja que das sete observacGes, somente uma escalonou para
agonismo, e foi entre conspecificos durante a alimentacdo. O interessante é que na Mata do
Bugio esses comportamentos aparentemente manipulativos também foram eficientes entre
heteroespecificos vivendo em grupos mistos. Por exemplo, quando o macho de A. clamitans
ndo emitiu comportamentos infantilizados sofreu agonismo do macho adulto de A. caraya em
contextos alimentares e sexuais (Figura 10). Entretanto, quando emitiu, ndo recebeu agonismo
em contexto sexual. A existéncia de comportamentos pré-adaptados para servir como
conciliadores quando uma espécie manipula e explora a outra em grupos mistos da indicios de
gue o mimetismo social, que foi descrito primeiramente em contextos interespecificos
(Moynihan 1968; Barnard 1979; 1982), estd presente como um mecanismo regulador nos

grupos mistos de espécies de Alouatta.

Em ambos os grupos mistos, as catagdes foram principalmente intersexuais, sendo as
intrassexuais muito baixas, estando de acordo com o esperado pela quinta predi¢cdo. Embora
este padrdo esteja de acordo com o previsto pelos modelos socioecoldgicos, estudos
quantitativos sobre a distribuicdo dos recursos alimentares na Mata do Bugio ainda s&o
necessarios para entender se ha o efeito entre alimento e sistema social. Em um dos grupos
mistos (G. Vespa), a maior taxa de emissdo e recepgdo de catagbes foi observada,
respectivamente, na fémea e no macho de A. caraya, estando de acordo com a ideia de que
esta espécie tende a realizar mais catagfes do que A. clamitans (Jones 1983; Mendes 1989;
Chiarello 1995a; Kowalewski 2007). Para ambos os grupos, as catacbes foram emitidas
principalmente pelas fémeas e recebidas principalmente pelos machos, o que esta de acordo

também com o que é conhecido para a estrutura social das duas espécies (Jones 1983;
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Chiarello 1995a; Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1997a; Kowalewski 2007). Se a maior
parte das fémeas aqui estudadas foram fémeas hibridas, a concordancia com o padrdo acima
de maior emissdo pelas fémeas sugere que essas hibridas possuem sistemas afiliativos
compativeis com as necessidades sociais para viver em grupos de Alouatta. Essas fémeas
hibridas (principalmente FAL1 de G. Ponte) realizaram o comportamento de catacdes tanto no
contexto original (limpeza de parasitas) quanto em contextos mais derivados como 0s
reprodutivos (pré- e pds-copulatorio e alomaternais) e os manipulativos (e.g. alivio de
estresse). Isso mostra que comportamentos evoluidos e multifuncionais presentes nas espécies
parentais estdo no repertorio comportamental desses hibridos, sugerindo um componente
genético. Entretanto, diferencas comportamentais foram observadas entre as duas fémeas

hibridas.

Embora as hibridas de ambos os grupos tenham apresentado taxas de catacdo
semelhantes, FA1 do G. Ponte desviou parte de suas catacfes para individuos extragrupo
durante suas atividades sexuais - fato ndo observado na hibrida FA1 do G. Vespa. Embora a
extrema promiscuidade e auséncia de discriminacdo entre machos heteroespecificos como
parceiros sexuais pela fémea acima sugere uma alteragdo comportamental, seu par, 0 macho
de A. clamitans (MA1) aparenta ser velho (devido a sua coloracédo alaranjada) e ndo consegue
defender seus recursos contra outros grupos. Consequentemente, isso pode estar influenciando
0 interesse e a escolha de FAL por outros machos com caracteristicas mais atrativas. A nédo
correspondéncia desta fémea para muitas das solicitacbes de catacdo feitas por MA1 em
direcdo a ela e até mesmo algumas cdpulas forcadas por ele e outras tentativas de copulas sem
sucesso, corroboram o seu baixo interesse pelo macho. Portanto, a promiscuidade (copulas
extrapar) vista nesta hibrida pode ser interpretada como um comportamento esperado, uma

estratégia de acordo com o sistema de escolhas de parceiros pelas fémeas, mais do que uma
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alteracdo comportamental em hibridos. Além do mais, cOpulas extragrupo também s&o
conhecidas ocorrer em fémeas das duas espécies (Fialho & Setz 2007; Kowalewski 2007), até
mesmo em proporcdes semelhantes as aqui observadas (Kowalewski 2007), sugerindo que a
alta taxa de promiscuidade pode ser uma estratégia normal de fémeas de Alouatta. Entretanto,
a extrema promiscuidade desta fémea hibrida pode ser custosa devido ao alto agonismo de
outras fémeas emitidos a ela nessas situacGes, e a um maior risco de transmissdo de doencas
sexuais (Nunn et al. 2000; Nunn 2003). De fato, esta fémea foi o Unico individuo que esteve
extremamente debilitado devido a uma aparente doenca, com tosses e vomitos frequentes,
mas a real causa dessas alteracGes ndo pdde ser identificada. Estudos comportamentais em
longo prazo e envolvendo um maior nimero de hibridos sdo necessarios para avaliar as

aptiddes de seus comportamentos.

Como jé discutido, o nimero de cdpulas entre as duas espécies foi baixo. Entretanto, o
padrdo ocorrido esta de acordo com o esperado pela quarta predicdo, pois todas as observadas
foram entre fémeas da espécie mais rara (A. caraya) com machos da espécie mais abundante
(A. clamitans) (Wirtz 1999). O modelo de Wirtz (1999) pode, portanto, inicialmente predizer
o principal tipo de cruzamento para o surgimento da primeira geracdo hibrida na Mata do
Bugio. Embora as copulas interespecificas observadas tenham sido todas em contexto
intragrupal (entre os subgrupos do G. Vespa), copulas extragrupo também podem contribuir
para o surgimento de hibridos, dada a alta frequéncia desses comportamentos promiscuos no
fragmento. De fato, em ambos 0s grupos, machos e fémeas de ambas as especies e hibridos
foram observados copular com diferentes membros do grupo, entre subgrupos, e com grupos
vizinhos. Essas observacfes sugerem que 0S grupos mistos aqui estudados diferem dos
sistemas poliginicos que geralmente s@o conhecidos para as duas espécies (Jones 2004). Para

que a poliginia ocorra também € preciso haver mais fémeas nos grupos e o baixo nimero de
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fémeas existentes em ambos 0s grupos estudados contribui para o impedimento desse tipo de
sistema (ELA Monteiro-Filho, comunicacdo pessoal). No entanto, os dados aqui encontrados
corroboram o sistema de acasalamento observado em A. caraya no rio Parana, onde 0s grupos
sdo poliginiandricos, e o0 comportamento reprodutivo dos bugios parece funcionar ndo apenas
no nivel dos grupos sociais, mas também no nivel da comunidade local (Kowalewski 2007).
Outro aspecto importante das copulas interespecificas é que foram realizadas pela
fémea (FA2) de A. caraya do G. Vespa com machos da outra espécie (MA1 e MA3), que
possuiam hierarquia inferior dentro do outro subgrupo (clamitans). Esses machos ndo tinham
acesso sexual a fémea hibrida devido a dominancia do outro macho de A. clamitans (MA2),
mas em contrapartida, obtiveram acesso sexual na fémea da outra espécie com pouco ou sem
agonismo por parte do macho de A. caraya, par de FA2. Como visto no Capitulo 2, esses
foram os machos de A. clamitans que mais se associaram ao subgrupo caraya e ali obtiveram
sexo mais facilmente com heteroespecificos, evitando hostilidades de conspecificos. Portanto,
na Mata do Bugio, individuos subordinados, especialmente machos, com pouco ou nenhum
acesso as fémeas conspecificas (ou confenotipicas), podem obter mais facilmente acesso as
fémeas da outra espécie, ja que os machos desta outra espécie 0s reconheceriam fracamente
como oponentes ou competidores sexuais e, portanto, emitiriam menor hostilidade nesses
contextos. Interessante também € que em duas clpulas interespecificas com machos
subordinados, FA2 estava com seu pequeno infante nas costas (INF1). Se bugios fémeas e
outros primatas dificilmente concebem nos estagios iniciais da amamentacdo (nesta fase as
fémeas ndo entram em estro), algumas copulas interespecificas aqui observadas também
podem ter outra funcdo social, como, por exemplo, a afiliagdo ou mesmo a confusdo de

paternidade (Jones 1985; van Belle et al. 2009a; van Schaik & Kappeler 1997).
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Embora as vantagens sociais interespecificas em grupos mistos de primatas existam de
modo raro (e.g. catacdo, brincadeira), 0 aumento de oportunidades de acasalamento quase néo
ocorre em grupos mistos (Chapman & Chapman 1996). Talvez isso se deva porque a maioria
dos grupos mistos de primatas estudados € entre espécies que naturalmente possuem
distribuicbes simpatricas (e.g. entre Saimiri e Cebus) e ja possuem diferencas suficientes para
0 isolamento reprodutivo. Entretanto, em grupos mistos entre espécies parapatricas como 0s
dos bugios, cujas areas de simpatria sdo produtos de contato secundario entre as espécies, as
vantagens sociais, principalmente a sexual, pode ser extremamente importante para a
formacédo deste tipo de unidade social mista.

Comportamentos pré-copulatoérios ocorreram em aproximadamente metade das
copulas e muitas vezes ocorreram em sequéncia de diferentes comportamentos, mostrando
gue o reconhecimento sexual dos bugios pode ser plastico, mas complexo. Entretanto, ambas
as espécies e hibridos utilizaram os mesmos tipos de comportamento, sugerindo que a
sinalizacdo entre eles é compativel para que se reconhecam como potenciais parceiros
reprodutivos. A ocorréncia de comportamentos pré-copulatérios interespecificos em mais da
metade das cépulas interespecificas também reforcam essas ideias. Os comportamentos pré-
copulatdrios interespecificos ocorreram na forma de catacdes e inspe¢des genitais, mas nao
movimentos linguais, embora na Mata do Bugio ambas as espécies e hibridos podem emitir
este tipo de comportamento. Movimentos linguais (e mugidos de fémeas) foram emitidos
quase que exclusivamente em copulas extrapar e, talvez por isso, ndo tenham sido observados
nas copulas interespecificas ja que estas foram todas intragrupais. Diferente dos outros
comportamentos, movimentos linguais podem ser vantajosos como sinalizaces extrapar ja
que séo de significados explicitos, rapidos e podem ser emitidos e recebidos a uma distancia

consideravel entre os individuos. Isso permite uma avaliagéo rapida e econémica em tempo e
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energia em situacdes perigosas e com alta probabilidade de recebimento de hostilidades de
membros de outros grupos. Mugidos, entretanto, podem ter significado mais ambiguo para
serem usados nesse contexto, pois sdo também emitidos por fémeas em outras situacdes,
como por exemplo, manutencdo da coesdo grupal (A. caraya; da Cunha & Byrne 2009).
Entretanto, o0 mugido pode atingir uma distancia de alcance maior para chamar parceiros do
que o alcance dos movimentos linguais, mas essa vantagem também pode trazer problemas,
porque € um sinal que pode ser detectado mais facilmente por competidores e oponentes.
Outro aspecto que chama a atencdo nos comportamentos pré-copulatorios observados sao 0s
comportamentos agonisticos (contra terceiros) realizados tanto por machos quanto por fémeas
imediatamente antes das coOpulas para espantar potenciais oponentes, 0 que sugere disputa
sexual. Finalmente, € interessante notar que alguns comportamentos interespecificos no G.
Vespa, ou mesmo extrapares no G. Ponte, como por exemplo, os reprodutivos, foram mais
pronunciados do que outros (e.g. afiliativos, catacfes). Segundo Kappeler & van Schaik
(2002), isto sugere que alguns dos componentes do sistema social dos bugios (sistema de
acasalamento) é mais flexivel do que outros (estrutura social). Esta maior flexibilidade
reprodutiva é, talvez, a principal razdo para a formacdo de grupos mistos na Mata do Bugio

como ja mencionado acima.

A quantidade de comportamento agonistico seguiu um padrdo interessante e similar
tanto nas ocorréncias intra- quanto nas intergrupais. O maior agonismo foi observado entre
conspecificos de A. clamitans, intermediario entre A. clamitans e hibridos, e baixo entre
heteroespecificos, o que pode refletir proporcionalmente nesta ordem, o grau de
reconhecimento entre eles. A maior parte do agonismo intragrupal foi intrassexual,
principalmente entre os machos de A. clamitans em disputas ou guarda do parceiro sexual.

Embora ao contrario do que é conhecido para o género, onde a maior parte do agonismo é
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entre fémeas (Zucker & Clarke 1998; Jones 2004), este padrdo de maior agressao vista entre
machos de A. clamitans poderia ser esperado jd que de forma andmala, esses individuos
pertencem a classe mais abundante no fragmento e, nos grupos estudados, eles estdo
associados a um baixo numero de fémeas, o0 que pode gerar intensa disputa sexual. As formas
mais frequentes de agonismo intragrupal entre esses machos foram comportamentos
estereotipados, como investidas, vocalizacdes e (principalmente) esfregacdo gular, que néo
escalonaram para agressdo. Diferente de Hirano et al. (2008) que observaram baixa frequéncia
de esfregacGes gular em sociedades monoespecificas de A. clamitans, sendo que estas
ocorreram principalmente em agonismos entre grupos, as esfregacdes aqui observadas foram
frequentes entre individuos dessa espécie pertencentes a um mesmo grupo e, menos frequente
entre grupos. Essa mudanca de alvo dos emissores vista entre 0s dois estudos sugere que a
causa para emissdo desses comportamentos (i.e. disputas entre machos por recursos, incluindo
parceiros sexuais; Hirano et al. 2008) pode ser mais acentuada dentro dos grupos da Mata do
Bugio do que é em sociedades monoespecificas, talvez pela baixa proporcdo de fémeas por
machos adultos nos grupos aqui estudados. Poderia ser argumentado que a taxa de
comportamento agonistico geral observada na Mata do Bugio ndo est4 alta e, de fato, taxas
muito mais altas podem ocorrer para A. caraya em fragmentos pequenos (Calegaro-Marques
& Bicca-Marques 1997a). Entretanto, o agonismo pode ser expresso através de varias formas
e por varios motivos. Na Mata do Bugio, o tipo de comportamento que pode funcionar
principalmente em contextos de defesa e competicdo sexual entre machos de A. clamitans
(esfregacdo gular) foi muito frequente em contexto sexual intragrupal, sugerindo aumento
interno da disputa sexual entre os machos, 0 que esta de acordo com a sexta predicao.
Agonismos entre hibridos com as duas espécies e agonismos entre individuos das duas

especies, ambos em contextos sexuais como interrupcées de copula (no G. Vespa), sugerem



224

que todos os tipos se reconhecem e disputam entre si por parceiros sexuais. Finalmente,
embora ja seja conhecido em alguns estudos que 0s agonismos e as agressdes no género
Alouatta ocorram principalmente por disputa sexual, mais do que por alimento (Crockett &
Pope 1988; Kowalewski 2007), agonismos em contextos de alimentacdo intragrupal foram
frequentes na Mata do Bugio. Ainda, ao contrario do padrdo que ocorre em Alouatta, em que
0 agonismo por alimento acontece geralmente entre macho e fémea (Wang & Milton 2003),
Nos grupos mistos esses eventos ocorreram tanto entre os dois sexos, quanto entre 0 mesmo
sexo, quanto entre heteroespecificos (coalizdo do macho e da fémea de A. caraya contra dois
machos de A. clamitans no G. Vespa). Tais frequéncias e tipos de ocorréncias sugerem que a
disputa alimentar existe e pode ser relevante para a sociedade desses primatas em um

ambiente extremamente degradado.

Os padrdes de interacbes agonisticas (intragrupais) mostraram relagcdes de dominancia
interessantes e pouco usuais para 0 observado em grupos de espécies de Alouatta em
sociedades monoespecificas. Embora poucos trabalhos tenham acessado as relagdes de
dominancia dentro dos grupos de bugios, muitos foram através de outros tipos de dados
comportamentais (e.g. afiliativos e reprodutivos) e morfoldgicos (Hirano 2003; Wang &
Milton 2003; van Belle et al. 2009a; 2009b) e ndo através das relagcBes agonisticas, cuja
definicdo de dominancia é embasada (ver lzar et al. 2006a). Alguns estudos encontraram
dificuldades em definir prontamente os machos dominantes tanto em grupos pequenos com
sistemas poliginicos de A. pigra quanto em grupos grandes com sistemas poliginiandricos de
A. palliata. Entretanto, outros trabalhos identificaram o macho dominante do grupo como o
mais agressivo atraves de estudos que analisaram padrdes de agonismo tanto para A. palliata
(Dias et al. 2010) quanto para A. caraya (Calegaro-Marques & Bicca-Marques 1997a). Para

A. clamitans, Hirano (2003) tem sugerido que os machos dominantes possuem coloracdo mais
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avermelhada e seriam geneticamente superiores aos machos subordinados de coloragcdes mais
escuras ou alaranjadas do grupo. Nos grupos mistos da Mata do Bugio, essa relacdo de
dominéncia e coloracdo ocorreu no G. Vespa (mas ndo no G. Ponte; veja abaixo), sendo o
macho dominante MA2 mais vermelho e agressivo do que os demais machos conspecificos

subordinados com coloracdo mais escura (MA3) ou mais alaranjada (MA1).

Apesar da concordancia acima, o G. Vespa apresentou codominancia de dois machos
adultos, cada um pertencente a uma espécie. Além disso, ao contrario do esperado, os dois
machos dominantes (MA2 e MAcar) ndo foram os individuos que mais copularam nem os que
mais receberam catacGes dentro do grupo, mas sim os subordinados. Entretanto, em uma
analise mais minuciosa, e ao excluirem-se as relagdes das fémeas adultas com os filhotes, o
macho dominante de A. clamitans foi quem mais recebeu catagdo da fémea dominante de seu
subgrupo clamitans, e 0 macho dominante de A. caraya foi quem mais recebeu da fémea de
seu subgrupo caraya, estando assim de acordo com o padrdo comportamental de catacdo para
os individuos dominantes do género Alouatta. Mas, 0s machos dominantes ndo foram os que
mais copularam com as fémeas de seus préprios subgrupos, evidenciando novamente que o
sistema de acasalamento pode ser mais flexivel do que a estrutura social dentro dos sistemas
de grupos de bugios. Por fim, é interessante notar no G. Vespa, que dentro de um mesmo
grupo social, um individuo de uma espécie (A. caraya) pode dominar individuos da outra
espécie (A. clamitans) (e.g. MAcar>MA3>MA1) e que uma fémea hibrida pode dominar uma
fémea da espécie parental, A. caraya (e.g. FA1>FA2). Este Ultimo caso e outros que serdo

discutidos abaixo podem sugerir vigor hibrido.

No G. Ponte houve desacordo com a relagdo de cores e dominancia para os machos de
A. clamitans segundo o proposto por Hirano (2003). Neste grupo, 0 macho de hierarquia mais

alta foi alaranjado (MA1) e o subordinado foi mais avermelhado (MAZ2). Entretanto, o macho
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mais dominante foi o maior dos machos do grupo. Estando de acordo com os padrdes
comportamentais de dominancia vistos para o género, 0 macho de hierarquia mais alta do
grupo foi 0o mais agressivo, o que mais copulou, mais recebeu catacdo das fémeas, e menos
emitiu catacdes. J& a dominancia de uma fémea adulta (FA1l) no grupo foi o aspecto ndo
esperado. Ao mesmo tempo em que a dominancia desta fémea hibrida sobre a fémea e os
machos de A. clamitans pode sugerir vigor hibrido, também pode ser uma ocasiao temporaria,
pois 0 macho com maior posic¢do hierarquica do grupo, aparenta, devido a sua coloracéo
alaranjada, ser um individuo senil (Hirano 2003) e ja ndo mais habil para defender os recursos
com eficiéncia, como foi corroborado durante os encontros intergrupais — notem que no outro
grupo, o individuo senil com coloracdo alaranjada foi o de mais baixa hierarquia. Casos em
gue fémeas de A. clamitans foram temporariamente os individuos de maior hierarquia dentro
de seus grupos devido a auséncia de machos dominantes existem na literatura, mas sdo raros,
circunstanciais e possivelmente temporarios (Miranda et al. 2005b). Assim, o sistema de
dominancia visto no G. Ponte pode ser casual e resultante da prépria histéria do grupo e, um

monitoramento em longo prazo, ajudaria no melhor entendimento deste aspecto do grupo.

Em relagdo aos encontros intergrupais, a distribuicdo observada ao longo do dia se
assemelha mais ao padrdo conhecido para a espécie mais abundante do fragmento, A.
clamitans. Por exemplo, para o G. Ponte esta distribuicdo foi bimodal, que é tipica de A.
clamitans, especie mais abundante do grupo (Chiarello 1995b; DAG Oliveira, comunicacao
pessoal). Para 0 G. Vespa, 0s encontros foram concentrados quase que exclusivamente na
parte da manh&, como é conhecido para as duas espécies (da Cunha & Byrne 2006; da Cunha
& Jalles-Filho 2007). Mas difere do padrdo conhecido para A. caraya, onde a maioria se
concentra durante a primeira ou segunda hora do dia (da Cunha & Byrne 2006; LMAguiar,

observacao pessoal). Em relacdo ao numero de encontros observados, este foi baixo quando
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comparado aos estudos com A. caraya em ilhas do rio Parana, onde os animais vivem em
altas densidades e confinados em pequenas areas de vida (Bravo & Sallenave 2003;
Kowalewski 2007). Entretanto foi mais alto do que o observado na zona hibrida da Argentina
onde A. caraya e A. clamitans ocorrem em baixas densidades em uma mata continua e
preservada (Agostini 2009). Nesta area, as duas espécies raramente formam grupos mistos e
0s encontros que escalonaram para rugidos ou para algum outro tipo de agonismo foram
principalmente entre conspecificos, enquanto que os encontros entre heteroespecificos foram
na maioria neutros (Agostini 2009). Diferente da zona hibrida da Argentina, em quase todos
0s encontros na Mata do Bugio, independente do tipo de grupo, ocorreu algum grau de
agonismo. Isto sugere que fragmentos pequenos e degradados podem acirrar as disputas e 0s
confrontos entre os bugios, fazendo com que heteroespecificos se reconhecam como
potenciais competidores e esses diferentes grupos alarmem-se, avaliem-se e enfrentem-se.
Ainda sobre os confrontos acima, o principal contexto identificado foi o sexual, estando de
acordo com a sexta predi¢do. Entretanto, os confrontos em contextos alimentares também
foram frequentes, o que sugere que além da disputa sexual, existe uma disputa alimentar

consideravel entre grupos em ambiente degradado (Sussman & Garber 2007).

A frequéncia do ericamento de pelos e do comportamento ritualizado do rugido
durante os diferentes encontros seguiram padrdes semelhantes dos agonismos intragrupais, o
que pode, da mesma maneira, refletir o grau de reconhecimento e excita¢do entre os taxons.
Por exemplo, em todos os encontros entre conspecificos (de A. clamitans) houve ericamento
de pelos e a maioria escalonou para rugidos. Um valor intermediario foi observado quando os
encontros envolveram grupos de hibridos (contra A. clamitans) e em apenas metade dos
encontros entre heteroespecificos houve rugidos e ericamento de pelos. Diferente destes

comportamentos, a vocalizacdo de latido teve um valor constante entre os tipos de grupos,
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talvez porque os bugios também se utilizam desta vocalizacdo como alerta para qualquer risco
ou perigo (DAG Oliveira, comunicacdo pessoal). De fato, as vocalizagdes dos bugios (e.g.
mugido, rugido e latido), principalmente as de A. clamitans, também pareceram ter sido
multifuncionais, ja que um mesmo tipo foi utilizado em diferentes contextos e em diferentes
situacOes, tanto internas ao grupo, quanto entre grupos. Por exemplo, latidos e principalmente
rugidos foram utilizados pelos animais durante confrontos intergrupais, mas também foram
expressos em agonismos intragrupais, além de que alguns rugidos foram registrados quando
machos se perderam do resto do grupo, semelhantes aos observados por Steinmetz (2005)

(veja também o caso acima dos mugidos de fémea).

O grupo menor, mais instdvel, com maior nivel de agonismo intragrupal e mais
promiscuo (G. Ponte) foi o grupo que mais confrontou, foi mais “derrotado” e teve sua area
de vida totalmente transgredida por outros grupos, sugerindo novamente uma baixa aptiddo
deste grupo misto. Como ja explicado em outras sessdes, este grupo habitou uma area
aparentemente de maior qualidade que era frequentemente visitada por outros grupos vizinhos
maiores do que ele e ndo conseguia expulsar os grupos intrusos. A fémea hibrida FAL foi
responsavel por grande parte dos encontros intergrupais de seu grupo, pois patrulhava sua
area, aparentemente a procura de outros machos. Essas situacdes geravam muitos confrontos e
0 macho do G. Ponte ndo conseguia impedir que outros machos conspecificos, hibridos ou
heteroespecificos se aproximassem ou até mesmo copulassem com seu par. Sua inabilidade de
defesa pode estar relacionada a sua senilidade e a auséncia de aliangas com outros machos em
seu grupo. De fato, casos de grupos unimachos sendo habeis para evitar machos de grupos
multimachos e defender-se deles sdo raros (Pope 2000b). Em contrapartida, o grupo maior (G.
Vespa), mais estavel, com menos agonismo e menos promiscuidade, e que habitou

aparentemente uma area de menor oferta de alimentos, confrontou menos, venceu mais e ndo
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apresentou area transgredida por outros grupos. Este maior sucesso pode ser devido a um
maior nimero de machos residentes, mas também a maior integracéo e participacdo conjunta
de heteroespecificos na defesa de recursos do grupo, um evento até entdo conhecido para
primatas somente nos grupos mistos de Saguinus (Heymann & Buchanan-Smith 2000; Cords
& Wirsig 2010). A integracdo entre os heteroespecificos do G. Vespa durante encontros
intergrupais foi notavel, tanto que machos de uma espécie se alertavam e se dirigiam em
direcdo do rugido ou latido da outra espécie de seu grupo e la poderiam ajudar na defesa. Ou
seja, no G. Vespa, uma espécie reconhecia e podia até atender a vocalizacdo da outra,
parecendo que as duas espécies tinham um mesmo objetivo: defesa de recursos comuns contra
uma ameaca em comum. A utilizacdo, a compreensdo e a coordenacdo atraves de sinais entre
diferentes espécies em um mesmo grupo misto estdo de acordo com o fenémeno do

mimetismo social (Moyniham 1968; Barnard 1979; 1982).

Portanto, na Mata do Bugio, o reconhecimento entre heteroespecificos existe, mas
como ja discutido pode ser mais fraco do que entre conspecificos. Esse menor
reconhecimento permite que individuos de uma espécie usem 0s recursos da outra com menos
hostilidade do que se usassem os recursos de conspecificos. Assim, uma espécie (ou grupo)
estaria sendo “inadvertidamente” explorada pela outra. Neste cenario, a associagdo de
individuos ou grupos das duas espécies em um mesmo grupo misto poderia ser vantajosa, pois
além de aliviar a disputa intragrupal, uma espécie defenderia os recursos de maneira mais
eficiente contra conspecificos externos, enquanto a outra parte formada pela outra espécie
defenderia tais recursos com a mesma eficiéncia contra os seus conspecificos. Assim, este
grupo teria dois tipos de “armas” especificas (ou mais eficientes) para dois tipos de ameacas.

O G. Vespa parece encaixar-se neste modelo e de fato possui maior aptiddo (inclusive com
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varios nascimentos) do que o outro grupo estudado que ndo apresentou integracdo entre

heteroespecificos.

Ainda em relag@o ao topico “vitdrias” e “derrotas”, o grupo formado em maioria por
hibridos que venceu quase todos os confrontos (Grupo L, Tabela 2, Capitulo 2), d& indicios
novamente da existéncia de vigor hibrido. Este grupo s6 foi derrotado quando dois outros
grupos rugiram ao mesmo tempo contra ele. Dois grupos rugindo contra um terceiro e mesmo
grupo, sugere que este terceiro grupo € uma ameaga maior e comum aos dois grupos. Embora
com um numero menor de machos do que o G. Vespa, 0s trés machos hibridos com coloracao
semelhante a da espécie A. belzebul (padrdo de coloracdo K, Figura 1, Capitulo 2) foram os
maiores machos observados na Mata do Bugio. Em alguns encontros em que néo foi possivel
detectar um vencedor por causa da interferéncia humana, notou-se que os machos de A.
clamitans residentes dos grupos que estavam sendo monitorados permaneciam em siléncio e
imoOveis quando percebiam a aproximacdo desses hibridos. Possivelmente, os animais ficavam
em siléncio para ndo serem detectados e perseguidos por eles. Interessante também foi o
comportamento de fuga do infante hibrido (INF2 do G. Vespa) para um abrigo no chao
quando seu grupo foi perseguido por esses machos hibridos. Comportamentos semelhantes ja
foram observados em juvenis durante encontros intergrupais de A. clamitans em sociedades
monoespecificas na Mata Atlantica (ELA Monteiro-Filho, comunicacdo pessoal). Este
comportamento pareceu ser uma contra-estratégia do infante a uma possivel ameaca de
infanticidio, que & um comportamento disseminado entre machos adultos das duas espécies
parentais (Zunino et al. 1985; Galleti et al. 1994; Aguiar et al. 2005). Esses machos hibridos
podem ser vistos, portanto, como potenciais ameacgas aos imaturos de grupos vizinhos. O
monitoramento em longo prazo deste grupo e de suas relagbes €, portanto, crucial para o

esclarecimento das ideias de vigor hibrido.



231

Outras caracteristicas dos hibridos também merecem pesquisas futuras. Por exemplo,
foi observado por varias vezes um individuo adulto hibrido, com caracteristicas morfoldgicas
de macho e de fémea (face, comprimento da pelagem e até mesmo comportamentos). Foi
extremamente dificil identificar se este animal era um macho ou uma fémea adulta. Este pode
ser um caso de ginandromorfismo que é comum ocorrer em hibridos (Haldane 1922). Casos
de ginandromorfia em outros individuos hibridos também sdo aparentes. Note por exemplo, a
dificuldade de classificar se os individuos hibridos que estdo em comportamento de catacédo
na Figura 9 da sessdo “Area de estudo” sdo machos ou s30 fémeas. Em alguns casos pareciam

individuos machos com caracteristicas femininas, e outros pareciam fémeas masculinizadas.

Outro importante objeto de pesquisa nos hibridos sdo suas vocalizagdes (e as de ambas
as espécies parentais dentro da zona hibrida), particularmente o rugido. Alouatta caraya e A.
clamitans possuem rugidos diferenciados que podem ser distinguidos pelo observador mesmo
em simpatria (LM Aguiar, observacdo pessoal). O da primeira espécie é mais grave e em
pulsos, ao passo que 0 da segunda espécie € menos grave e mais continuo. Ja os hibridos
possuem rugidos intermediarios ou completamente alterados, sugerindo que os rugidos dos
bugios tém um forte carater genético (Kort et al. 2002a). Mais interessante ainda é a
capacidade observada em uma hibrida (FA1 do G. Ponte) em modificar seu rugido conforme
a especie acompanhante. Isto mostra que além de seu comportamento ser extremamente
plastico, ela pode reconhecer prontamente as diferencas entre as duas espécies parentais e
responder de maneira especifica, menos ambigua e mais eficiente, para a espécie
acompanhante ou receptora em questdo. Estudos observacionais e experimentos para testar a
eficiéncia dessas vocalizages dentro e fora da area de simpatria sdo de grande importancia
para entender melhor o reconhecimento e as aptiddes entre os individuos dentro da zona

hibrida (Hartog et al. 2007).
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5. Conclusotes

Em resumo, a maior parte, sendo todos 0s comportamentos, sistemas e estratégias
observadas nos grupos mistos da Mata do Bugio j& sdo conhecidos em sociedades
monoespecificas do género. Entretanto, houve uma grande variabilidade de sistemas,
preferéncias e associacOes observadas em somente dois grupos monitorados, 0 que pode

sugerir alta variabilidade de comportamentos sociais em zonas hibridas.

Os grupos mistos apresentaram poucas novidades (e.g. fémea hibrida dominante;
grupos poliginiandricos em ambiente ndo saturado; maior agonismo intragrupal entre machos)
e, de fato, pareceram funcionar com sistemas sociais tipicos de Alouatta. Nos grupos mistos,
as duas espécies e os hibridos compartilharam os mesmos componentes dos sistemas sociais
(organizacdo e estrutura social e, principalmente, o sistema de acasalamento) que sdo tipicos
da unidade social discreta (grupo) conhecida para a sociedade dos bugios. Este
compartilhamento corrobora a ideia de que os dois tdxons e os hibridos podem formar um
mesmo e verdadeiro grupo social. Embora diferencas de reconhecimento entre os tdxons, ou
entre confenotipicos possam ocorrer, elas ndo foram suficientes para que as espéecies e 0s
hibridos se isolassem socialmente um dos outros. Ao contrario, os diferentes taxons
funcionaram dentro de um mesmo ambiente social e influenciaram diretamente na vida e no
desenvolvimento ontogenético do outro. Tal influéncia de diferentes tdxons e hibridos ao
longo da histéria de vida dos individuos pode, ao final, produzir alta variabilidade

comportamental e social, como as aqui observadas.

Portanto, diferente dos outros grupos mistos de primatas conhecidos na literatura, as
vantagens sociais interespecificas, principalmente as sexuais, foram importantes para a

existéncia dos grupos mistos de bugios. Talvez esta diferenca deva-se porque no caso aqui
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estudado, os grupos sdo formados por espécies que se distribuem de forma quase que
inteiramente separadas e que possuem contatos secundarios nas estreitas zonas de simpatria e,

assim, as barreiras comportamentais ainda ndo evoluiram de forma suficiente.

Em relacdo aos hibridos, embora ainda ndo saibamos qual é a geracdo que eles
pertencem, eles foram socialmente viaveis e desempenharam funcdes e comportamentos
aparentemente normais e vidveis dentro dos grupos. Pode-se dizer que na Mata do Bugio, 0s

hibridos foram socialmente aceitos e funcionais.

Alguns indicios de baixa aptiddo foram encontrados em um dos grupos mistos (G.
Ponte) e ambos 0s grupos pareceram ter taxas de disputas internas elevadas entre os machos,
talvez pelo baixo numero de fémeas adultas. Mas até 0 momento nédo é possivel discernir se
esses sdo resultados de diferentes historias de grupo, ou mesmo resultado direto do
confinamento em um pequeno fragmento — o que até mesmo sociedades monoespecificas
sofreriam em situacdes semelhantes — ou se realmente sdo resultados depressivos das misturas
entre as espécies e os hibridos. Contra esta Ultima possibilidade é que um dos grupos
estudados (G. Vespa) reproduziu-se, teve bom desempenho e integracdo entre as duas
espécies e hibridos, e outro grupo formado quase que exclusivamente por hibridos foi o grupo
dominante deste estudo. Este ultimo caso e até mesmo a alta posicdo hierarquica das fémeas
hibridas dentro do G. Ponte e do G. Vespa sugere a existéncia de vigor hibrido, ou seja,
alguns desses animais podem ter caracteristicas dominantes em relacdo aos animais com
fendtipos “puros”. Entretanto, esses hibridos, mesmo que parecam ser individualmente ou
socialmente superiores ainda precisam ter suas aptidées (reproducdo diferencial) e suas
descendéncias verificadas ao longo do tempo, para 0 melhor entendimento de seus papéis

evolutivos.
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