UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARANA

SETOR DE CIENCIAS BIOLOGICAS

MATHEUS MACIEL ALCANTARA SALLES

O COMPORTAMENTO SOCIAL NA DETERMINAGAO DE RELAGOES EVOLUTIVAS: UMA
PERSPECTIVA PARA MACACOS DO NOVO MUNDO (PRIMATES: PLATYRRHINI)

CURITIBA

2017



MATHEUS MACIEL ALCANTARA SALLES

O COMPORTAMENTO SOCIAL NA DETERMINACAO DE RELAGOES EVOLUTIVAS: UMA
PERSPECTIVA PARA MACACOS DO NOVO MUNDO (PRIMATES: PLATYRRHINI)

Monografia apresentada a disciplina Estagio Curricular
em Biologia como requisito parcial a conclusdo do curso
de Ciéncias Bioldgicas, no Departamento de Zoologia,
Setor de Ciéncias Bioldgicas, Universidade Federal do
Parana.

Orientador: Prof. Dr. Emygdio Leite de Araujo Monteiro-
Filho

CURITIBA

2017



Dedico essa monografia a minha avo lzaltina, a

melhor pessoa que ja passou em minha vida.



AGRADECIMENTOS

Agradeco ao Prof? Emygdio Leite Araujo de Monteiro Filho, que além de ser o
melhor orientador que eu poderia desejar é sem duvidas uma das minhas principais
referéncias profissionais. Ndao posso deixar de lembrar também dos vdrios bons
momentos de descontragdo e das sempre divertidas conversas sobre Histdria Natural e

Etologia.

A todos os colegas do Laboratdrio de Biologia e Ecologia de Vertebrados, cujo
suporte foi imprescindivel para a elaboracdo deste estudo. Em especial aos queridos

“Amizoos

n (II

Doctor Lucas Enes”, Flavia, Priscila e Junyor, membro adotivo de nosso

querido laboratoério).

A todos os meus colegas da faculdade, cuja parceria foi essencial para minha
caminhada ao longo desses quatro anos de curso. Em especial, é claro, aos amigos da
“Familia Hanumis” (Ana, Bruno “Pistola”, Caio, “Dani”, “Dudu”, “Formiga”, “Ju”, “Lore”,

Lucas e “Mattio”), que levarei para sempre em minha memadria e em meu coragao.

Aos membros da banca, Rodrigo Fernando Moro-Rios e Mauricio O. “Free”
Moura, pela gentileza de aceitarem o convite e dedicarem parte de seu tempo a

avaliagao deste estudo.

A todos os bons professores que contribuiram para minha formacdo desde a
infancia. Muito eu devo a vocés pelo fato de eu agora conseguir completar minha

formacao como Bidlogo e futuro Professor.

A toda a minha familia (especialmente minha m3e Marledes e meu padrasto
Ricardo), por tudo. Sem vocés eu nao teria chegado até aqui. Ao meu irmao Lucas, que
com sete anos de idade ja é um “dinossaurdlogo” muito melhor do que eu e sem

duvidas um grande cientista.

A todos os macacos que eu ja estudei, escutei, observei ou tive a oportunidade de
contemplar. Minha admiracdo por esses animais ndo pode ser transmitida por

nenhuma palavra.



“Ndés ndo encaramos o0s animais como
animais, mas como um reflexo de nds
proprios, e, quando a imagem do espelho
vem muito distorcida, lhe modificamos a

forma ou a ignoramos”.

Desmond Morris



RESUMO

A ordem Primates é fortemente caracterizada por apresentar uma ampla
diversidade de estrutura e organizacdo social. Mesmo que muito se saiba
(aparentemente) sobre os sistemas sociais presentes nesse grupo, a integragao desse
conhecimento com estudos evolutivos propriamente ditos ainda é pouco explorada na
literatura. No que diz respeito ao clado dos Macacos do Novo Mundo (PRIMATES:
PLATYRRHINI), particularmente, isso se torna ainda mais evidente. Grande parte das
andlises de comportamento social realizadas com espécies de platirrinios é muito
direcionada para o teste de modelos socioecolégicos ou ecoldgicos comportamentais,
deixando o prisma evolutivo um pouco de lado. Nesse sentido, me proponho neste
estudo a preencher parte dessa lacuna, avaliando a utilizacdo do comportamento
social como um possivel indicador de relacGes evolutivas para Platyrrhini. Para tanto,
inicialmente, foram pesquisados na literatura dados de comportamento social de 38
espécies do grupo, de acordo com categorias previamente elaboradas. A partir desses
dados foi entdo elaborada uma matriz de distdncia, com o intuito de verificar a
dissimilaridade das espécies no que diz respeito as suas caracteristicas de
comportamento social. Com base nessa matriz foi realizada uma andlise de
agrupamento hierarquica pelo método UPGMA, com o objetivo de verificar como as
espécies analisadas se organizam de acordo com aqueles mesmos atributos de
comportamento social. O dendrograma obtido como resultado foi entdo comparado
com uma arvore filogenética (retirada a partir da literatura). A partir dessa mesma
arvore, foi calculada uma matriz de distancia filogenética. Por fim foram realizados
testes de Mantel entre as matrizes de dissimilaridade comportamental e de distancia
filogenética, com o objetivo de avaliar a potencial presenca de um conservadorismo
evolutivo tanto para todas as caracteristicas em conjunto, como para cada uma delas
separadamente. Do ponto de vista da mudanca desses atributos de comportamento
social ao longo da evolucdo, os resultados apontam que a adaptabilidade por eles
conferida deve ser encarada como o produto de um amplo sistema fenotipico préprio
do individuo (considerado em sua totalidade). Muitos dos aspectos de comportamento
social, nesse sentido, além de estarem relacionados entre si também se associam ao
longo do processo evolutivo com atributos de ecologia ou morfologia das espécies. A
partir dos resultados também foi detectado que fatores filogenéticos, em platirrinios,
atuam com maior peso na determinacdo de aspectos sociais principalmente em niveis
abaixo da subfamilia. Ao nivel evolutivo isso faz com que a escolha das estratégias de
vida (em termos comportamentais) dos individuos ou das populacdes seja até certo
ponto restringida. Dessa maneira, determinadas variacbes de estado entre as
caracteristicas de comportamento social acabam se tornando pouco provaveis de
acordo com a evolucao de cada linhagem.

Palavras-chave: Evolugao. Platirrinios. Dendrograma. Sistemas sociais.



ABSTRACT

The wide diversity of structure and social organization found among Primates
strongly characterizes this order. Although much is known (apparently) about the
social systems present in this group, the integration of this knowledge with the
Evolutionary Biology area is still poorly explored in the literature. Speaking specifically
about the New World Monkeys (PRIMATES: PLATYRRHINI) clade, this becomes even
clearer. Many of the behavioral analyses carried out with platyrrhine species have
been focused mostly on testing socioecological and behavioral ecological models,
leaving the evolutionary perspective a little bit aside. In this sense, | propose in this
study to test the use of social behavior characteristics as a possible indicator of
evolutionary relationships (for that same group). In order to do so, initially, previously
published data of 38 platyrrhine species were gathered from the literature, according
to previously defined categories. Based on these behavioral data, then, a distance
matrix was elaborated, in order to verify the dissimilarity of those 38 species with
respect to their social behavior characteristics. Aiming to verify how the analyzed
species could be grouped according to that same attributes, it was performed a
hierarchical grouping analysis (with the UPGMA method). A phylogenetic tree taken
from literature was then compared to the resulting dendrogram. From this same tree,
a phylogenetic distance matrix was calculated. Finally, aiming to evaluate the potential
presence of an evolutionary conservatism for all those characteristics together, as well
as for each of them separately, Mantel tests were performed between the behavioral
and phylogenetic matrices. From the evolutionary point of view, our results indicate
that the adaptability conferred by these social behavior attributes are mostly derived
from a wide phenotypic system, proper to the individual when considered in its
totality. Many social behavior aspects, in this sense, are not only related to each other,
but also associated, throughout the evolutionary process, with the species ecology and
morphology attributes. It was also detected that phylogenetic factors, in platyrrhines,
act with greater weight in the determination of social characteristics mainly at levels
below the subfamily. At the evolutionary level, it can be said that this restricts to some
extent the choice of life strategies (in behavioral terms) of individuals and populations.
Therefore, certain state variations between social behavior characteristics end up
becoming considerably unlikely according to the evolution of each lineage.

Keywords: Evolution. Platyrrhines. Dendrogram. Social systems.
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1. INTRODUCAO

Apresentando ampla diversidade de estrutura e organizagao social, o grupo dos
primatas torna-se particularmente interessante para estudos que avaliem a evolugdo
da socialidade (SMUTS et al. 1987). No caso de Macacos do Novo Mundo (PRIMATES:
PLATYRRHINI), isso se torna ainda mais evidente se considerarmos que essa ampla
variacdo de sistemas sociais (formada a partir da combinacdo entre diferentes tipos de
sistemas de acasalamento e os dois fatores anteriormente citados) encontrada no
grupo, cujas espécies, por exemplo, ocupam nichos comparativamente menores em
relacdo aos demais primatas (FLEAGLE; REED, 1996). Do ponto de vista socioecolégico
isso merece um destaque a parte, uma vez que fatores ligados ao nicho podem
contribuir para a determinagao dos comportamentos sociais.

Somado a isso temos o consideravel avanco no conhecimento acerca do
comportamento destes animais alcancado ao longo das ultimas décadas (ainda mais se
comparado com outras ordens de mamiferos), mesmo que o estudo de alguns grupos
de platirrinios ainda parega sub-representado (FERNANDEZ-DUQUE; DI FIORE; HUCK,
2012). Este mesmo raciocinio vale para o conhecimento de suas rela¢des evolutivas,
cujo conhecimento cientifico tem aumentado para alguns, mas ndo para todos os
niveis taxonodmicos da ordem como um todo (SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015). De
qualquer maneira um maior problema, por assim dizer, ndao reside somente no
conhecimento da filogenia (e classificacdo), ou dos aspectos comportamentais do
grupo, mas sim na relagao existente entre os dois. Este tipo de estudo, mais integrado,
apenas recentemente tem voltado a ser explorado na literatura especializada
(WENZEL, 1992; PROCTOR, 1994; RENDALL; DI FIORE, 1995; RENDALL; DI FIORE, 2007;
SHULTZ; OPIE; ATKINSON, 2011).

E esse fendmeno ndo é exclusivo da primatologia. Na Biologia Evolutiva como
um todo, historicamente, o foco dos estudos se deu muito mais no carater adaptativo
e ecoldgico da evolucdo do que nos processos historicos e nas restricoes filogenéticas
atuantes neste mesmo contexto (GOULD; LEWONTIN, 1979). Curiosamente, ainda no
comeco da Etologia como area de estudo, por exemplo, grandes estudiosos ja
destacavam essa importancia de se estudar o comportamento sob o ponto de vista
filogenético (TINBERGEN, 1959). Entretanto parece que esta é uma ideia que foi
perdendo for¢ca com o passar do tempo. Analises que consideraram o comportamento
como uma util ferramenta na construcdo e interpretacdo de hipdteses filogenéticas,
por exemplo, receberam duras criticas principalmente a partir da década de 1970 (ATZ,
1970; HODOS, 1976; ARONSON, 1981; URBANI, 1989). Foi sé a partir de meados da
década de 1980 que novos estudos surgiram e, aos poucos, fizeram com que a
utilizagdo de caracteristicas comportamentais no ambito filogenético voltasse a ser
considerada, seja na construgao de arvores ou no estudo do comportamento como
resultado da histéria evolutiva das espécies (DOBSON, 1985; WENZEL, 1992; DE
QUEIROZ; WIMBERGER, 1993; RENDALL; DI FIORE, 1995; RENDALL; DI FIORE, 2007).
Estudos com aves (PRUM, 1990; KENNEDY; SPENCER; GRAY, 1996; LEE et al., 1996),
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peixes (MCLENNAN, 1994) e mesmo com primatas (DI FIORE; RENDALL, 1994; THIERRY;
IWANIUK; PELLIS, 1999; OSSI; KAMILAR, 2006; KAMILAR; COOPER, 2013; DUDA; ZRZAV,
2013) tém demonstrado essa conexdo entre comportamento e filogenia, evidenciando
também o enorme potencial de pesquisa existente na drea como um todo. Para a
ordem Primates, considerando que o comportamento social também pode surgir como
resultado de uma histdria evolutiva compartilhada entre as espécies (sendo este o
principal foco do presente estudo), ja se sabe também que em determinados casos
fatores filogenéticos e ambientais podem contribuir com pesos similares para a
determinacdo de sistemas sociais (SPUHLER & JORDE, 1975).

A partir dai, portanto, torna-se evidente que a riqueza comportamental e
ecoldgica observada nas atuais linhagens de primatas ndo deriva, exclusivamente, das
pressdes ambientais atuantes sobre elas (num contexto estritamente adaptativo). Sem
duvida had também uma influéncia advinda da histéria evolutiva de cada linhagem,
tendo a literatura recente feito as devidas ressalvas a esse respeito (KAPPELER;
SCHAIK, 2002; OSSI; KAMILAR, 2006; CHAPMAN; ROTHMAN, 2009). E possivel dizer,
nesse sentido, que em determinados casos taxons préximos filogeneticamente tendem
a compartilhar algumas de suas caracteristicas em consequéncia de uma
ancestralidade que eles possuam em comum (sinal filogenético; cf. HARVEY; PAGEL,
1991). Na pratica isso significa, basicamente, que espécies préximas em termos
evolutivos podem apresentar conjuntos similares de caracteristicas (sejam elas
ecoldgicas, morfoldgicas, moleculares ou comportamentais), simplesmente pelo fato
de as terem herdado a partir de um mesmo ancestral no passado de sua histdria
evolutiva. Para algumas classes de dados (ecoldgicos e comportamentais
principalmente), a ubiquidade do sinal filogenético ainda é bastante controversa
(BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003; KAMILAR; COOPER, 2013), mas no geral esta ideia
tem recebido um continuo suporte na literatura, conforme citado anteriormente.

No que diz respeito ao comportamento social, mais uma vez destacando que
este é o alvo do presente estudo, um 6timo exemplo dentro daquele contexto pode
ser encontrado no estudo de DI FIORE; RENDALL (1994), cujos resultados demonstram
uma forte influéncia filogenética sobre os sistemas sociais de cercopitecéides, apesar
das enormes amplitudes ecoldgica e espacial encontradas no grupo. De qualquer
maneira, é evidente que a avaliacdo do comportamento no contexto filogenético deve
ser feita com o mesmo rigor cientifico utilizado para quaisquer outros tipos de
atributo. Entretanto, ndo se deve esperar que toda e qualquer caracteristica
comportamental receba uma influéncia direta da histéria evolutiva de cada taxon e,
neste ponto, a atual literatura também faz as devidas ressalvas (RENDALL; DI FIORE,
2007). Assim como para quaisquer outras propriedades bioldgicas, o potencial
filogenético/evolutivo do comportamento ndo deve ser sub ou superestimado, mas
sim analisado imparcial e criteriosamente de acordo com o que é (ou ja foi) observado
e analisado dentro de cada cenario evolutivo em especifico.

No contexto da evolugdo do comportamento social em primatas, destaca-se
gue a énfase da maioria dos estudos tem sido direcionada para o teste e a
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demonstracdo de modelos socioecoldgicos ou ecoldgicos comportamentais e como
estes seriam capazes de prever as condi¢cBes (ambientais, espaciais e temporais)
necessarias para a expressiao de cada forma de comportamento. Através desses
modelos é predito, sumariamente, que fatores como a disponibilidade e distribuicdo
de alimentos e os riscos de predagao e infanticidio sdo aqueles que mais influenciam
na variagao dos padrdes de organizagao e estrutura social, bem como dos sistemas de
acasalamento (CHAPMAN; ROTHMAN, 2009). Contudo, por maior que seja a influéncia
dos fatores socioecoldgicos, ja se sabe que adaptabilidade e variagdo do
comportamento social também podem ser restringidas pela histéria evolutiva de cada
taxon (IZAR et al., 2012), seja por meio de adaptacles que se mantém conservadas ao
longo da evolugdao ou por uma inércia filogenética propriamente dita. Nao levar isso
em consideracdo, portanto, significa deliberadamente ignorar alguns dos aspectos
mais fundamentais do préprio processo evolutivo. Além disso, é necessario lembrar
qgue no momento em que sao feitas generalizagdes sobre aspectos de estrutura social,
elas dizem respeito sobretudo as modas ou medianas comportamentais (EISENBERG;
MUCKENHIRN; RU, 1972). Como consequéncia disso, invariavelmente ha algum grau
de variacdo intraespecifica que sem duvida faz com que especificidade seja preterida
pela generalidade no momento em que sdo propostas as inferéncias bioldgicas.

E nesse cenario em que o presente estudo se encaixa. Por mais que alguns
estudos similares ja tenham sido realizados com primatas, os resultados relacionados
especificamente a Macacos do Novo Mundo (Primates: Platyrrhini) sdo em boa parte
incompletos ou carentes de maiores argumentacées (SPUHLER & JORDE, 1975; DI
FIORE; RENDALL, 1994; KAMILAR; COOPER, 2013). Boa parte destes estudos sdao mais
voltados para o estudo de catarrinios (PRIMATES: CATARRHINI) ou, quando platirrinios
sao considerados, o nimero de espécies geralmente é baixo e as prdprias inferéncias
sdo inconclusivas. Assim, visando a preencher ao menos parte dessa lacuna, me
proponho neste estudo a buscar uma nova avaliacdo do comportamento social como
resultado das relacGes evolutivas existentes para este mesmo grupo.

Dessa maneira, caso o comportamento social acabe refletindo as rela¢des
filogenéticas propostas para o grupo, padrdes de socialidade ao longo da evolucdo das
linhagens de platirrinios poderdo ser detectados e inferidos com maior clareza. Tal
resultado possibilitaria, até mesmo, novos planos de pesquisa para o futuro.
Contrariamente, se aqui for detectado que o comportamento social de platirrinios ndo
é fortemente influenciado por essa propriedade filogenética, hd a probabilidade da
relacdo entre variacdo ecoldgica e comportamental social do grupo ser preponderante
em relacdo ao parentesco evolutivo de suas espécies. Neste caso, portanto,
explicacGes de um cunho mais socioecolégico ou ecoldgico comportamental (tais como
as destacadas anteriormente) provavelmente serdo aquelas mais cabiveis para a
explicacdo da evolugdo do comportamento social, um fendbmeno tdo complexo e
multidimensional.
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2. MATERIAL E METODOS

Inicialmente foram compilados dados de caracteristicas de comportamento
social de 38 espécies de Macacos do Novo Mundo (TABELA 1) a partir da literatura
disponivel, com o propédsito de avaliar como os sistemas sociais desse mesmo grupo
variam. Visando a elaboracdo de uma planilha com esses dados de comportamento,
foram utilizadas informacgdes sobre animais estudados em vida-livre ou em condicdo
de semiliberdade. As caracteristicas sociais pesquisadas foram categorizadas
(previamente) de acordo com as categorias que seguem: dispersdo, sistema de
acasalamento, estabilidade dos grupos, afiliagdo intrassexual, relacdes de hierarquia,
ataque contra a prole e cuidado parental. A definicdo de cada uma das categorias e
seus respectivos estados pode ser encontrada na TABELA 2.

TABELA 1. Lista das espécies de Platyrrhini analisadas, conforme sistematica e
classificacdo revisada e proposta por SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015.

FAMILIAS SUBFAMILIAS GENERO ESPECIES ANALISADAS

Callicebus nigrifrons
Callicebus coimbrai
Callicebus personatus
PITHECIIDAE Callicebus torquatus
Cacajao Cacajao calvus
PITHECIINAE Chiropotes  Chiropotes satanas
Pithecia Pithecia pithecia
Alouatta pigra
Alouatta caraya
Alouatta palliata
Alouatta seniculus
Ateles geoffroyi
Ateles paniscus
1:70 (5 {[388 Brachyteles arachnoides
(LI i@ Lagothrix lagotricha
Aotus trivirgatus
AOTINAE Aotus Aotus azarae
Aotus vociferans
Saguinus fuscicollis
Saguinus Saguinus mystax

CALLICEBINAE Callicebus

ATELIDAE
Ateles
ATELINAE

Saguinus oedipus
Leontopithecus caissara
Leontopithecus rosalia
Leontopithecus chrysomelas
Leontopithecus chrysopygus
Callimico Callimico goeldii
Callithrix jacchus
Callithrix kuhlii
Callithrix penicillata
Cebuella Cebuella pygmaea
Mico X
Saimiri sciureus
Saimiri boliviensis
Saimiri oerstedii
Cebus olivaceus
Cebus capucinus
CEBINAE Sapajus libidinosus
Sapajus Sapajus nigritus

Sapajus apella

CALLITRICHINAE

Cebus
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TABELA 2. Lista de caracteristicas analisadas e definicbes dos estados de
comportamento social.

1. Dispers@o: deslocamento do individuo para fora do seu grupo natural de estadia
(sem retorno determinado) e geralmente prévio ao seu primeiro evento de
acasalamento (DI FIORE; RENDALL, 1994). Possiveis estados:

e Dispersdo por fémeas: viés nos processos de dispersdo, nesse caso realizados
majoritariamente por fémeas.

e Dispersdao por machos: viés nos processos de dispersao, nesse caso realizados
majoritariamente por machos.

e Dispersdo por ambos os sexos: auséncia de viés nos processos de dispersao,
nesse caso sendo estes realizados por ambos os sexos.

2. Sistema de acasalamento: padrao geral de acasalamento que mais caracteriza o
tdxon levado em consideracdo. Definicdes baseadas em (DI FIORE; RENDALL, 1994;
KAPPELER; SCHAIK, 2002).

e Monogamia: machos e fémeas acasalando tipicamente com apenas um
membro do sexo oposto, com ambos apresentando sucessos reprodutivos
essencialmente iguais.

e Multi-macho e fémea (poligamia): eventos de acasalamento sem nenhum ou
com baixo grau de restricdao entre os individuos de um mesmo grupo.

e Poliginia: machos de um grupo copulando com mais de uma fémea durante o
periodo de acasalamento (nesse caso, as fémeas tendem a copular apenas com
um macho).

e Poliandria: fémeas de um grupo copulando com mais de um macho durante o
periodo de acasalamento (nesse caso, os machos tendem a copular apenas
com uma fémea).

e Flexivel: sistema de acasalamento com flutuagbes demograficas,
interpopulacionais (evidentes) ou sazonais, cuja delimitagdo em um unico dos
sistemas anteriores ndo é possivel.

3. Estabilidade dos grupos: Define-se um grupo social estavel como aquele em que ha
filopatria natal acoplada a auséncia/limitacdo de dispersdes secunddrias, ou aquele
gue apresente pares de individuos com ligacGes sociais estaveis e de longo prazo
(SHULTZ; OPIE; ATKINSON, 2011). As espécies foram, nesse sentido, categorizadas de
acordo com a presenca ou auséncia de grupos sociais estaveis.

4. Afiliagdo intrassexual: viés na frequéncia e/ou na qualidade de interagdes sociais
entre individuos de um mesmo sexo, fazendo com exista um alto grau de coesdo social
intrassexual (maior que o intersexual). Baseado nas definicdes de (DI FIORE; RENDALL,
1994).
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Afiliacdo fémea-fémea: tendéncia para uma maior aproximacdo ou maior
frequéncia de interagdes sociais entre individuos do sexo feminino, ou ainda
presenca de verdadeiras coalizdes entre fémeas. Espécies categorizadas de
acordo com a presenca ou auséncia de afiliagdes entre fémeas.

Afiliacdo _macho-macho: tendéncia para uma maior aproxima¢dao ou maior
frequéncia de interacdes sociais entre individuos do sexo masculino, ou ainda
presenca de verdadeiras coalizBes entre machos. Espécies categorizadas de
acordo com a presenca ou auséncia de afiliacdes entre machos.

5. Relagbes de hierarquia: gradiente de dominancia presente entre os individuos de
um mesmo grupo social, identificado pela presenca de comportamentos agressivos ou
de submissdo entre os individuos (DI FIORE; RENDALL, 1994).

Hierarquia macho-fémea: relacdes lineares de dominancia social entre machos
e fémeas, com os primeiros sendo dominantes sobre as segundas. Espécies
categorizadas de acordo com a presencga ou auséncia desse tipo de relagao.

Hierarquia fémea-macho: relagdes lineares de dominancia social entre machos
e fémeas, com os primeiros sendo subordinados em relacdo as segundas.
Espécies categorizadas de acordo com a presenca ou auséncia desse tipo de
relacdo

Hierarquia macho-macho: relacdes lineares de dominancia social continua
entre machos de um mesmo grupo. Espécies categorizadas de acordo com a
presenca ou auséncia desse tipo de relagao.

Hierarquia fémea-fémea: relagdes lineares de dominancia social continua entre
fémeas de um mesmo grupo. Espécies categorizadas de acordo com a presenca
ou auséncia desse tipo de relacdo.

6. Ataque contra a prole: agressdes realizadas por individuos adultos em dire¢dao aos
filhotes que ndo os seus, podendo ou ndo acarretar na morte dos mesmos (DI FIORE;
RENDALL, 1994).

Agressdo direcionada por fémeas: ataques exercidos por uma fémea em
direcdo a prole de outras fémeas. Espécies categorizadas de acordo com a
frequéncia desse tipo de interagdo: ausente/infrequente ou comumente
realizada (seguindo as defini¢cbes de frequéncia adotadas pelos préprios artigos
de referéncia).

Infanticidio por machos: ataques fatais realizados por machos em direcdo a
prole de outros machos. Espécies categorizadas de acordo com a frequéncia
desse tipo de interacdo: ausente/infrequente ou comumente realizada
(seguindo as definicdes de frequéncia adotadas pelos proprios artigos de
referéncia).
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7. Cuidado cooperativo: sistema de reproducdo que individuos além dos parentais
ajudam a cuidar e prover as necessidades da prole. Nao faz menc¢do a intensidade do
cuidado exercido pelos individuos, mas sim a quaisquer contribuicdes realizadas em
diregdo a prole por individuos que ndo os pais da mesma (ROSS; MACLARNON, 2000;
BURKART; VAN SCHAIK, 2009). Espécies categorizadas de acordo com a presenga ou
auséncia de cuidado cooperativo evidente.

Para cada espécie de Platyrrhini foi entdao pesquisado, a partir da literatura, o
estado prevalente (considerando variagdes intraespecificas) de cada uma destas
categorias. Todos os dados primadrios foram entdo planilhados e, a partir disso, uma
matriz de distancia foi elaborada, com o intuito de verificar a dissimilaridade das
espécies no que diz respeito as suas caracteristicas de comportamento social. As
referéncias utilizadas durante a coleta de dados primarios podem ser encontradas no
ANEXO I. Como nesta planilha estdo contidos tanto dados categdricos como binarios,
as distancias foram obtidas através do indice de Gower - idealizado justamente para
calcular distancias (ou dissimilaridades) a partir de dados mistos (GOWER, 1971).

Paralelamente, com o objetivo de verificar como as espécies analisadas se
agrupam de acordo com seus atributos de comportamento social, foi realizada uma
analise de agrupamento hierdrquica pelo método ndo-ponderado de agrupamento por
pares com média aritmética (UPGMA), conforme indicado em KREBS (1999). E
necessario destacar, contudo, que esse agrupamento nao é realizado de acordo com a
similaridade das categorias comportamentais descritas para cada espécie, mas sim
com base na dissimilaridade, ou seja, como resultado (que no presente estudo é
observado através de um dendrograma) temos grupos formados por espécies menos
diferentes entre si e ndo mais parecidas umas com as outras. O calculo das distancias
e a andlise de agrupamento foram feitos, respectivamente, com base nas fungdes
daisy e hclust. Todas as analises foram realizadas através do R software (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

A drvore filogenética calibrada (FIGURA 1) utilizada como referéncia para a
comparacao com o dendrograma obtido como resultado e como base para a matriz de
distancia filogenética foi retirada do banco de dados 10KTrees (ARNOLD; MATTHEWS;
NUNN, 2010). Nem todas as espécies cujos comportamentos sociais foram planilhados
se encontram presentes neste banco de dados, de modo que Callicebus coimbrai,
Callicebus nigrifrons, Leontopithecus caissara, Sapajus nigritus e Sapajus libidinosus
ndo foram considerados para as analises apresentadas na sequéncia.

Uma matriz de distancia filogenética foi calculada através da funcao cophenetic,
disponivel no pacote graphics também do R Software (R DEVELOPMENT CORE TEAM,
2016). A partir das duas matrizes de distancia (de caracteristicas comportamentais e
filogenética), entdo, foi realizada uma andlise de Mantel, com o objetivo de avaliar a
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potencial presenca de uma correlagdo entre distancia comportamental e distancia
filogenética — no mesmo raciocinio dos testes aplicados em OSSI; KAMILAR (2006);
COFRE; BOHNING-GAESE; MARQUET (2007), por exemplo. Também foram feitos testes
de Mantel para cada um dos atributos (univariados), para que pudesse ser avaliado o
grau de conservacao filogenética de cada um deles em separado.
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FIGURA 1. Arvore filogenética ndo enraizada de base molecular para espécies de
Platyrrhini, de acordo com a metodologia de ARNOLD; MATTHEWS; NUNN (2010).
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3. RESULTADOS

3.1. ANALISE DE AGRUPAMENTO

No que diz respeito a andlise de agrupamento em sua totalidade (considerando
tanto o agrupamento dos terminais quanto a relacdo entre os ndés), foi detectado que
o dendrograma obtido como resultado e a arvore filogenética (atualmente proposta)
de platirrinios sdo parcialmente correspondentes (FIGURA 2). Nesse sentido, ao menos
no que se refere aos platirrinios como um todo, caracteristicas de comportamento
social tais quais as aqui analisadas ndo s3o capazes de caracterizar os niveis
taxonOGmicos mais abrangentes (familias, por exemplo), ou as rela¢gdes entre grande
parte dos nds desse grupo, do mesmo modo pelo qual é postulado nas atuais
propostas filogenéticas. Todavia, no nivel das subfamilias percebe-se que em alguns
casos os agrupamentos formados apresentam sim certo grau de concordancia com as
(atuais) relacOes filogenéticas propostas para estes animais, como no caso de
Callitrichinae e do grupo formado por Cebinae e Saimirinae, por exemplo.

A relagdo entre géneros irmaos também ndo se mostrou totalmente coesiva,
olhando para platirrinios como um todo. Mais uma vez a maior coesao destaca-se para
Callitrichinae (em suas relagdes internas) e a proximidade de relacdo entre cebineos e
saimirineos. Em outros agrupamentos, outros géneros préoximos filogeneticamente
(como Ateles e Brachyteles ou Callicebus e Pithecia) também se colocaram préximos
uns dos outros em termos comportamentais. Nota-se ainda que ndo ha uma efetiva
comparabilidade entre as distancias filogenéticas (baseadas em tempo de divergéncia)
propostas para o grupo e a dissimilaridade comportamental (baseada no indice de
Gower) encontrada no presente estudo.
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FIGURA 2. Comparacao entre o dendrograma suportado por caracteristicas de
comportamento social de platirrinios (A), com terminais coloridos ao nivel das
subfamilias, e darvore filogenética de base molecular (B) para esse mesmo grupo
(ARNOLD; MATTHEWS; NUNN, 2010). As chaves unem as subfamilias em uma mesma
familia.
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3.2. ANALISES DE MANTEL

Em relacdo aos testes de Mantel, pode ser destacado que um dos maiores
valores de correlacdo é o da analise feita para o préprio comportamento social como
um todo, na qual todas as caracteristicas sdao comparadas a uma matriz de distancia
filogenética (TABELA 3). A maioria destas, separadamente, apresentou um valor de p
significativo, com excec¢do das relagdes de hierarquia fémea-macho, da dispersao, do
sistema de acasalamento e da agressdo direcionada por fémeas. Entretanto, por mais
gue muitas das caracteristicas tenham esse valor de probabilidade significativo, em sua
maioria os valores de correlacdo sdo demasiadamente baixos para maiores inferéncias
em termos evolutivos. Nesse contexto valem ser destacados apenas o cuidado
cooperativo e as relagdes de afiliacdo entre fémeas, cujos indices de correlacdo de
Mantel sdo aqueles que mais podem ser suportados (e argumentados) em termos
evolutivos.

TABELA 3. Valores obtidos para os testes de Mantel geral (em negrito) e para cada um
dos atributos separadamente (em ordem decrescente para o indice de Mantel).

ATRIBUTO ANALISADO INDICE DE MANTEL VALOR DE p
Todos os atributos 0.4348 <0.01
Afiliagdo fémea-fémea 0.5317 <0.05
Cuidado cooperativo 0.3474 <0.05
Hierarquia fémea-fémea 0.2565 <0.05
Hierarquia macho-macho 0.2344 <0.05
Infanticidio por machos 0.2286 <0.05
Hierarquia macho-fémea 0.1894 <0.05
Estabilidade dos Grupos 0.1786 <0.05
Afiliacdo macho-macho 0.1138 <0.05
Dispersao 0.1064 >0.05
Sistema de Acasalamento 0.1060 >0.05
Hierarquia fémea-macho 0.0421 >0.05

Agressdo direcionada por fémeas 0.0625 >0.05
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4. DISCUSSAO

4.1. DIFICULDADES METODOLOGICAS E LACUNAS A SEREM PREENCHIDAS

Num primeiro ponto, vale ser destacada a dificuldade em se trabalhar com
dados de literatura para o comportamento social em Macacos do Novo Mundo. Se
comparados a muitos outros grupos, a abundancia desse tipo de dado para primatas
no geral provavelmente ainda seja consideravelmente grande, na maioria dos casos.
Entretanto durante a confec¢do do presente estudo ficou claro que muitos dos grupos
aparentemente “bem conhecidos” ainda precisam de um maior refinamento no que
diz respeito ao seu reconhecimento cientifico. Dentre os platirrinios, particularmente,
o destaque negativo fica para os pitecideos, ainda muito carentes de dados
comportamentais. Como destacam BARNETT; BOYLE; THOMPSON, (2015); PINTO et al.
(2013), isso se d4 muito em func¢do da dificuldade no trabalho de campo com esses
animais. Nas devidas proporcdes, esse mesmo raciocinio também pode ser
extrapolado para outros taxons carentes de informacao, tal como Lagothrix (ATELINAE:
ATELIDAE).

Em funcdo da lacuna de dados para muitas espécies, a representatividade na
planilha de dados foi desigual, de tal modo que alguns dos testes de Mantel ou até
mesmo a analise de agrupamento podem ter sub ou superestimado algumas das
relacbes detectadas entre comportamento social e histéria evolutiva. Visando a
compreender como isso poderia afetar especificamente o agrupamento entre os
terminais, uma nova analise foi feita (nos mesmos moldes da anterior) retirando-se as
espécies com menor numero de dados. Foi observado que a relagdo entre alguns dos
nés mudou, mas os principais agrupamentos foram pouco perturbados (dendrograma
disponivel no ANEXO II). Além disso, no que diz respeito as andlises de Mantel, vale ser
ressaltado que algumas das caracteristicas analisadas apresentaram indices de
correlacdo suficientemente altos e significativos (ver TABELA 3) para se afirmar que
dificilmente teriam suas correlacbes (e inferéncias a partir delas realizadas)
perturbadas por eventuais acréscimos de dados primarios ou trocas na metodologia.

Além disso, o fato de definir os comportamentos em categorias restritas ou
discretas, considerando que eles se encaixam muito melhor numa visdo mais
descritiva, obviamente limita em certo ponto a capacidade de incorporacdo do
comportamento no dmbito filogenético (WENZEL, 1992; RENDALL; DI FIORE, 1995). E
evidente também que algumas caracteristicas estdo restritas a contextos especificos
ou mesmo s6 podem ser identificadas (e classificadas) em termos de sua base
morfoldgica ou do contexto ambiental na qual estdo inseridas. Contudo, o que parece
realmente comprometer a utilizacdo desses dados em estudos filogenéticos ndo é
(exclusivamente) sua dificil delimitacdo ou alta labilidade evolutiva (como bem destaca
WENZEL, 1992), mas também sua baixa disponibilidade na literatura — aliada a uma
baixa qualidade na descricdao dos comportamentos em si. De um modo ou de outro,
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como as definicbes aqui apresentadas foram elaboradas previamente a coleta de
dados (e feitas com base em parametros especificos prontamente identificdveis na
literatura), tentei diminuir ao maximo o impacto de potenciais vieses de categorizacdo
dos dados, que, posteriormente, poderiam interferir na interpretacao dos resultados.

Nesse sentido, estes fatos por si s60 ndo sdao fundamentalmente capazes de
excluir a utilidade filogenética de interpretacdo do comportamento social. Se muitos
comportamentos sem nenhuma correlagdo estrutural ou morfolégica direta
apresentam variagao, sao herdaveis e conferem uma aptiddo diferencial aos seus
portadores, essas caracteristicas sem duvidas sdao influenciadas pela selegdo e,
consequentemente, guardam consigo algum grau de informacao filogenética. Para
uma discussdo mais pormenorizada sobre esse assunto recomendo DE QUEIROZ;
WIMBERGER (1993); RENDALL; DI FIORE, (1995); RENDALL; DI FIORE, (2007).

4.2 Aotus, Callicebus e Pithecia

Neste agrupamento temos uma clara mistura entre fatores filogenéticos
(conservacdo do comportamento) e ecoldgicos (convergéncia através de pressdes
seletivas similares). Callicebus e Pithecia sdao ambos pitecideos (PLATYRRHINI:
PITHECIIDAE), enquanto a posicdo de Aotus permanece um tanto quanto incerta,
estando atualmente posicionado na base de Cebidae (SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015).
Para Callicebus e Pithecia, especificamente, ndo é equivocado supor que algumas de
suas caracteristicas compartilhadas se devam ao compartilhamento de uma
ancestralidade (relativamente recente) em comum. Sabe-se que pitecideos no geral
apresentam uma larga variagdo comportamental e ecoldgica (NORCONK, 2011), mas
aqui fica claro que algumas de suas caracteristicas realmente parecem seguir um certo
grau de conservadorismo evolutivo.

Num extremo temos Callicebus, com individuos formando pequenos e coesivos
grupos familiares, territorios defendidos pelos adultos e machos extremamente
paternalistas, num padrdo cldssico de monogamia (NORCONK, 2011). Pithecia, por sua
vez, estd numa posicdo intermedidria em termos filogenéticos e comportamentais
(NORCONK, 2011; SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015), entre Callicebus e o clado formado
por Chiropotes e Cacajao. Este posicionamento corresponde a formacdao de grupos
primordialmente monogamicos e aparentemente coesivos (como em Callicebus), mas
com um certo grau de fissdo (tal como nos dois ultimos). Pithecia, nesse sentido,
efetivamente aparenta possuir uma mistura de caracteristicas sociais, dentre as quais
muitas possivelmente estavam presentes em seu ancestral com Callicebus (e,
portanto, com os demais pitecideos), ao passo que outras surgiram apenas a partir de
seu ancestral exclusivo com Chiropotes e Cacajao.
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O presente estudo, nesse sentido, é util na medida em que destaca a existéncia
do continuo de mudancas ao longo do processo evolutivo também para caracteristicas
de comportamento social. Em Pitheciidae, como exemplo disso, o decaimento da
similaridade mostra-se evidente ndao apenas para atributos morfolégicos e ecolégicos
como ja é destacado na literatura (NORCONK, 2011; BARNETT; BOYLE; THOMPSON,
2015), mas também para aspectos do préprio comportamento social das espécies. Do
ponto de vista da evolugdao de tais caracteristicas, pode ser dito também que a
monogamia seria o provavel sistema de acasalamento presente no ancestral de toda
familia, s6 mudando a partir do ancestral entre Pithecia e Chiropotes + Cacajao.

Além disso, os resultados indicam que o sistema monogamico é a caracteristica
gue contribuiu com maior peso para o agrupamento entre as duas espécies de
pitecideos e o género Aotus. Uma vez que a monogamia se encontra associada, em
muitos casos, a uma série de outras caracteristicas sociais (KAPELLER; VAN SCHAIK,
2002) como relagbes hierdrquicas mais planas, intolerancia intrassexual, agonismo
intra-grupo menos pronunciado e maior cuidado bi parental, sua influéncia sobre o
presente agrupamento torna-se ainda mais evidente. A conservagao evolutiva desse
atributo poderia, por conseguinte, estar associada ndao apenas a pressdes evolutivas
atuantes diretamente sobre o sistema de acasalamento em si, mas também aos
mecanismos seletivos presentes na evolucdo dessas outras caracteristicas, sejam elas
diretamente de comportamento social ou ndo. O lado multifatorial do comportamento
social é colocado em destaque.

4.3. Ateles, Brachyteles, Chiropotes e Cacajao

Aqgui temos um caso que demonstra majoritariamente o oposto, mas nao
inesperado, das propostas de conservagao evolutiva do comportamento social. Ja sdo
bastante conhecidos os modelos de convergéncia socioecolégica que explicam a
evolucdo das caracteristicas sociais de trés desses géneros (Chiropothes, Brachyteles e
Ateles) em paralelo a determinadas espécies de Macacos do Velho Mundo e Grandes
Primatas (SMUTS et al. 1987; SYMINGTON, 1990). Dentre essas caracteristicas, que por
convergéncia teriam evoluido em grupos tdo distantes filogeneticamente, trés
merecem um destaque a parte: (1) maior tendéncia de coalescéncia e agregacdo dos
individuos em multi-grupos (fissdo-fusdo), (2) similaridade nos padrdes de associacdo
espacial/comportamental entre os individuos e (3) nas tendéncias no tamanho, na
composicdo e no sistema de acasalamento das populagdes.

Como exemplo desse processo de evolucdo convergente é interessante lembrar
qgue as populacdes de Ateles e Brachyteles, guardadas as devidas propor¢des, podem
ser consideradas como equivalentes as do género Pan — (SMUTS et al. 1987). Uma
possivel explicacdo para esse fendbmeno seria a existéncia de uma intermiténcia
temporal/espacial na distribuicdo e abundancia de alimentos. Esse tipo de
“parcelamento” seria responsavel por gerar graus de competicdo t3do altos dentro dos
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grupos (principalmente entre fémeas) de modo que a estabilidade dos mesmos
acabaria se tornando efetivamente invidvel (SYMINGTON, 1990). Corroborando essa
ideia sabe-se também que para macacos-aranha (Ateles) a maioria das interacdes
agonistas entre fémeas, mesmo que relativamente raras, acontece durante a
alimentacdo (SLATER et al., 2009).

Além disso, a hipotese de competicdo entre fémeas proposta para explicar essa
convergéncia também é suportada se considerarmos que tanto em Ateles como em
Pan fémeas tendem a ser menos gregarias entre si se comparadas a machos
(SYMINGTON, 1990). Fato este valido, até certo ponto, também para os géneros
Chiropotes e Cacajao, no sentido em que a cooperacdo e afiliacdo entre os machos
desses taxons é apontada como um dos fatores fundamentais para a formacado a
evolucdo dos grupos multi-macho e fémea neles presentes (GREGORY; BOWLER,
2016). Em Brachyteles isso é menos evidente, uma vez que fémeas parecem interagir
mais com fémeas de seu préprio grupo familiar do que com outros individuos da
comunidade (POSSAMAI, 2013). De qualquer maneira, a ndo formacgado de verdadeiras
coalizacdes inter-fémeas neste e nos demais géneros, ao menos num modo similar ao
ocorrido em alguns cebideos por exemplo (PERRY, 1996; BOINSKI, 1999), indica que
pelo menos até certo ponto tais modelos socioecoldgicos realmente possuem
validade.

No que diz respeito ao género Cacajao, assim como para a maioria dos outros
pitecideos, sabe-se que ainda estudos descritivos de comportamento social sdo raros
ou carentes de uma maior precisdo (BARNETT; BOYLE; THOMPSON, 2015; PINTO et al.,
2013). Nesse sentido, a falta de dados para a espécie aqui analisada (além de
potenciais mecanismos de evolucdo convergente) também provavelmente contribuiu
para que ela fosse agrupada neste mesmo cluster, por mais que realmente exista uma
consideravel similaridade de comportamento social sua com Chiropotes.

4.4, Callitrichinae

A subfamilia dos calitriquineos formou um agrupamento coesivo, para todas as
suas espécies analisadas. O préprio numero elevado de estudos para o grupo (em
comparacdo a outros platirrinios) pode ter contribuido consideravelmente para isso.
Assim mesmo, dados de literatura ja suportam essa ideia, postulando até mesmo um
possivel sistema social ancestral do grupo: pequenos grupos multi-macho e fémea
(com uma ou mais fémeas reprodutivamente ativas), fémeas com lactacdo ancestral,
taxa acelerada de crescimento dos infantis no periodo pds-natal e sistema de
acasalamento poliginico (GARBER, 1994). Para os grupos atuais, também ja é
conhecido que algumas caracteristicas de estrutura social sdo consideravelmente
conservadas dentro de toda a subfamilia (especialmente para o clado Callitrichini),
dentre as quais se destacam o cuidado cooperativo, a flexibilidade nos sistemas de
acasalamento, etc. (FERRARI; FERRARI, 1989; GARBER, 1994; HAIG, 1999).
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Apesar da maioria das espécies apresentar essa alta similaridade
comportamental, é necessdrio lembrar que a formacdo (evolutiva) das bases
funcionais de uma determinada estrutura social nem sempre é a mesma (FERRARI;
FERRARI, 1989). Ou seja, mesmo que diferentes condicGes ecoldgicas ou seletivas
atuem sobre o surgimento das caracteristicas de um dado tipo de estrutura social (ou
mesmo de um sistema social como um todo), a histéria evolutiva compartilhada pelas
espécies pode acabar preponderando sobre os contextos ecoldgico-adaptativos nas
quais elas estdo inseridas, restringindo a mudanca de algumas das suas caracteristicas
ao longo da evolugdo. Através dos resultados aqui obtidos isso se torna ainda mais
evidente, uma vez que a utilizacdo de apenas algumas caracteristicas de
comportamento social ja foi capaz de unificar esses animais de maneira coesiva, por
mais que as rela¢des dentro do agrupamento nao tenha refletido exatamente as atuais
propostas filogenéticas para o grupo (SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015). E claro que esse
padrdo de agrupamento também pode ser atribuido (parcialmente) a auséncia de
dados para algumas das espécies da subfamilia. Além disso, pode-se dizer que a
prépria similaridade comportamental do grupo tende a homogeneizar os terminais de
agrupamento. De qualquer maneira, o cluster especifico aqui encontrado para
Callitrichinae é util no sentido em que demonstra o grau de conservacao filogenética
nos atributos sociais do grupo como um todo.

Alguns fatores ndo estritamente sociais também podem ter contribuido para a
conservacao filogenética de algumas das caracteristicas analisadas. Por exemplo, o
nascimento de gémeos, caracteristico do grupo (com raras excecdes; GARBER, 1994),
provavelmente impde uma forte pressao sobre o tipo de cuidado parental exercido
pelos individuos (GARBER, 1994). O cuidado cooperativo poderia ser interpretado,
nesse sentido, como uma estratégia adotada pelos individuos que atua de modo a
possibilitar a manutencdo dessa peculiar caracteristica reprodutiva. Somado a isso, a
reproducdo por gémeos provavelmente acaba também criando outros disturbios na
estrutura social, tais como um aumento nas disputas reprodutiva entre fémeas e um
potencial de extrema importancia no sucesso reprodutivo das mesmas (GARBER,
1994). Mecanismos de selecdo de parentesco também ndo podem ser descartados,
uma vez que o cuidado cooperativo em alguns casos se da por membros
consanguineamente relacionados, mesmo que muito em fun¢ao da prépria estrutura
de agrupamento dos animais, centrada em grupos familiares (SUSSMAN; GARBER,
1986; GARBER, 1994).
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4.5. Saimirinae, Cebinae, Alouatinae e Lagothrix

Ao menos 15.5 milhdes de anos separam as linhagens de Cebus/Sapajus e
Saimiri (SCHNEIDER; SAMPAIO, 2015). ClassificacGes atuais os colocam como grupos
irmaos, com cada género dentro de sua propria subfamilia (Cebinae e Saimirinae,
respectivamente). No presente estudo é interessante notar que esses trés géneros
também tenham sido agrupados de forma coesiva (a partir de um mesmo nd). As
caracteristicas que provavelmente mais contribuiram nesse sentido, olhando para o
levantamento de dados inicial, sdo o sistema de acasalamento, as relacdes de
hierarquia e o modo de ataque contra a prole.

Os trés géneros sdao compostos por espécies de populagbes poliginicas, com
fortes relagdes hierarquicas presentes entre os sexos (PERRY, 1996; BOINSKI, 1999;
IZAR et al., 2012). Por mais que neles também exista uma tendéncia para a poligamia
(SMUTS et al. 1987), a poliginia parece ser o sistema prevalente. Entdo seja pelo
sistema poliginico ou pela tendéncia a poligamia, o agrupamento entre capuchinhos e
saimirineos é sem duvidas bem caracterizado pela presenca desse atributo social. E
assim como para calitriquineos, em Cebus/Sapajus e Saimiri o sistema de
acasalamento, muito marcante em termos de estruturagdo social, curiosamente
parece ndo ter divergido tanto se considerarmos que temos um intervalo de mais de
15 milh&es de anos separando as linhagens.

Segundo alguns dos modelos ecoldgicos propostos para explicar a evolugdo do
sistema poliginico (VAN SCHAIK, 1989; BOINSKI, 1999), o principal mecanismo de
pressdao ambiental ai envolvido seria a disputa por alimentos. Sumariamente, é predito
gue um constante regime de conflitos por alimentos seria capaz de gerar extensivas
relagbes de dominancia, coalizbes, afiliagdes, estruturas familiares mais coesivas e
vieses nos padrdes de dispersdo, de modo que varia¢cbes sazonais na oferta de
alimentos também poderiam acarretar em variagdes na forma que os sistemas sociais
estdo organizados. Soma-se a isso o fato de interacdes afiliativas entre machos em
espécies organizadas socialmente em torno de muitos machos serem pouco vidveis
guando inseridas num sistema de poliginia restrita (SOMMER, 1988). Assim mesmo,
apresentando marcantes variagdes comportamentais interespecificas (que
provavelmente estdo associadas a tais aspectos de um cunho mais socioecolégico), os
géneros acima mencionados realmente parecem formar um caracteristico padrdo de
agrupamento social (similares ndo apenas no que diz respeito ao sistema de
acasalamento, mas também as afiliagdes intra-grupo e aos padrdes de agonismo).

E interessante notar ainda, neste mesmo contexto, que no presente
agrupamento a poliginia tenha exercido tamanha influéncia, principalmente
considerando que cada um dos taxons nele presentes possa ter estabelecido esse
mesmo sistema de diferentes maneiras. O carater convergente do processo evolutivo
neste caso, portanto, se torna mais evidente (por mais que as forgas que direcionaram
a evolugdo de cada linhagem também possam ser diferentes entre si). Como bem
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aponta CLUTTON-BROCK; HARVEY (1977) percebe-se que a monogamia,
paralelamente, é uma caracteristica consideravelmente estavel nos géneros de
primatas na qual ela é encontrada. A poliginia dificilmente apresenta esse mesmo
padrdo. Percebe-se entdo que uma transicdio entre esses dois sistemas de
acasalamento, por exemplo, é pouco vidvel em termos evolutivos, sendo o
conservadorismo evolutivo um fator de consideravel importancia. E nesse contexto
que o presente estudo se encaixa. Indo além de um panorama exclusivamente
ecolégico (ou adaptativo). Aqui fica claro que o parentesco evolutivo entre as espécies
também exerce uma considerdvel influéncia sobre a evolugcdo do comportamento
social.

O mesmo raciocinio utilizado para saimirineos e cebineos, todavia, ndo pode
ser utilizado para o quarto género nesta secdo discutido: Alouatta. Muito da
similaridade encontrada entre as espécies de bugios com saimirineos e cebineos (ou
mesmo com calitriquineos, como é observado no dendrograma aqui obtido) sem
duvidas pode ser melhor explicada em termos de uma provavel convergéncia evolutiva
(aliada a ampla distribuicdo geografica que todos estes géneros possuem). De qualquer
maneira é valido ressaltar que, fazendo um paralelo com caracteristicas morfolégicas
(ROSENBERGER; STRIER, 1989) e moleculares (WILDMAN et al., 2009; SCHNEIDER;
SAMPAIOQ, 2015), bugios claramente se distinguem dos outros membros de sua familia
no que diz respeito a sua estrutura e organizacao social. Uma vez que Alouatta se
posiciona na base de Atelidae, independentemente dessa diferenca ser atribuida ao
seu proéprio caminho evolutivo ou a evolucdo de Atelinae, seu distanciamento
evolutivo em relacdao aos demais géneros de sua familia sem duvidas também contribui
para a distancia comportamental aqui demonstrada entre eles.

Especificamente em relacdo a Alouatta, ainda, vale ser lembrado que o sistema
de acasalamento de suas espécies é, no geral, mais flexivel em comparacdo a
saimirineos e cebineos, por mais que em ambos os casos, historicamente, uma
tendéncia a poliginia tenha sido atribuida a maioria das espécies de bugios. Para estas,
atualmente ja existem registros de poligamia, poliginia e monogamia (COATES-
ESTRADA, 1999; VALDIVINO; RIMOLI; FERRARI, 2008; VAN BELLE et al., 2009;
KOWALEWSKI; GARBER, 2010). Assim mesmo, em termos gerais, a estrutura social
(principalmente no que se refere as suas relagGes de hierarquia, dominancia e
agonismo) do género é até certo ponto similar aquela encontrada em grupos cuja
poliginia é mais restrita, exatamente como Cebus/Sapajus e Saimiri.

O posicionamento de Lagothrix no agrupamento com Alouatta (ou mesmo com
calitriquineos), particularmente, € menos coerente. Algumas popula¢des desse género
sdao fortemente caracterizadas pelo fato das relagcdes de hierarquia serem lineares
tanto entre machos e fémeas, como dentro dos sexos (DI FIORE; FLEISCHER, 2005;
FERNANDEZ-DUQUE, 2007). Além disso, os vieses de dispersdo em Lagothrix ainda ndo
foram plenamente confirmados (DI FIORE; FLEISCHER, 2005). Neste caso, portanto, é
provavel que o agrupamento encontrado ndo seja resulte diretamente da relagdo
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filogenética de Lagothrix com as outras espécies, mas sim (sobretudo) de fatores
convergentes ou mesmo como um subproduto dos dados faltantes para este taxon.

Por fim, outro fato que é valido de ser destacado é a plasticidade
comportamental dos géneros acima discutidos (com excecdo de Lagothrix). Em termos
evolutivos, é possivel levantar a ideia que exatamente este carater comportamental
plastico tenha possibilitado a enorme amplitude, em termos de distribuigdao
geografica, de suas espécies. Levando em consideracao o clado formado por cebineos
e saimirineos, por exemplo, é interessante cogitar que essa mesma plasticidade seja
uma caracteristica marcante do grupo como um todo e que, portanto, ja estaria
presente num possivel ancestral comum entre as duas linhagens. E claro que toda essa
plasticidade talvez ndo seja totalmente comportamental, sofrendo também influéncia
de caracteristicas de cunho ecolégico ou mesmo de morfologia das espécies. De
gualquer maneira, a plasticidade de todo esse sistema fenotipico é algo que ndo pode
ser descartada como marcante para o agrupamento, ainda mais quando considerado
em sua totalidade.

4.6. A HISTORIA EVOLUTIVA E O COMPORTAMENTO SOCIAL DE PLATIRRINIOS

Andlises de Mantel, quando aplicadas no contexto filogenético, tendem a
apresentar valores caracteristicamente baixos (HARMON; GLOR, 2010). Ainda assim,
elas se mostram uteis na medida em que sdo capazes de demonstrar (mesmo que
numa abordagem primaria) a tendéncia de taxons proximamente relacionados de
parecerem uns com o0s outros em termos de sua similaridade fenotipica. Em
determinados casos, os testes de Mantel se mostram até mesmo mais robustos,
estatisticamente, do que permutacdes suportadas pela estatistica K (HARDY; PAVOINE;
2012).

No presente estudo, observando os resultados dessas andlises percebe-se que
alguns dos taxons platirrinios apresentam algum grau de correlacdo entre distancia
comportamental e distancia filogenética. Ou seja, muitas das espécies desse grupo que
sdo menos aparentadas em termos evolutivos também s3o menos parecidas umas
com as outras em termos de suas caracteristicas de comportamento social, por mais
que existam algumas excecdes. E claro que esta ndo é uma analise deterministica ao
ponto de indicar quais seriam as causas atuantes por tras desse padrdo (exatamente
pelo fato de indicar apenas a existéncia de uma correlagdo), mas neste caso o préprio
padrdo detectado jd nos permite indicar alguns fendmenos interessantes. Ndo é
errdbneo supor, nesse sentido, que ao menos parte da variagdo dos comportamentos
sociais encontrada dentro do grupo se deva (ou seja mantida) justamente pela relacdo
existente entre a histéria evolutiva e os proprios comportamentos. Fica claro que estes
(filogenia e comportamento social) ndo sdo fatores independentes.
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Além disso, por mais que as relagbes entre os nds do agrupamento aqui
encontrado sejam pouco conclusivas, ou pouco reflitam o atual panorama filogenético
proposto para explicar a evolucdo desses animais, determinados aspectos sociais (tais
guais os sistemas de acasalamento, o modo de cuidado da prole e as rela¢des de
hierarquia entre fémeas) realmente parecem se encaixar num padrao de conservagao
evolutivo. Comportamentos como esses, nesse sentido, merecem ser destacados
quanto ao seu grau de conservagdao evolutiva (ou correlagdo entre distancia
filogenética e distancia de comportamento social), principalmente até o nivel das
subfamilias. Especificamente no caso dos sistemas de acasalamento, se considerarmos
gue essa caracteristica além de apresentar um forte componente social também
contém uma consideravel influéncia genética, principalmente no que diz respeito as
consequéncias reprodutivas das interacdes de acasalamento (KAPPELER; SCHAIK,
2002), torna-se ainda mais evidente a importancia que um fator como a heranca
filogenética é capaz de exercer (ndo para grandes grupos taxon6micos, mas ao menos
para géneros dentro de uma mesma subfamilia, por exemplo).

Outro padrao de destaque é o do (baixo) grau de interagdes afiliativas entre
fémeas de platirrinios (ver TABELA 3). Em certo sentido isto representa um padrao
oposto ao encontrado em diversas espécies de Macacos do Velho Mundo,
especialmente de cercopitecéides (DI FIORE; RENDALL, 1994), cujos comportamentos
sociais afiliativos entre fémeas apresentam um maior nivel de conservagao evolutiva
em relacdo a outras caracteristicas de comportamento social. Considerando que
naquele grupo os sistemas de acasalamento multi-macho e fémea, bem como as
lineares relagGes de hierarquia, sdo mantidos continuamente por agonismo (PLAVCAN;
VAN SCHAIK, 1997), o que ndo acontece em diversas espécies de platirrinios, percebe-
se que o resultado aqui encontrado ganha mais consisténcia. Ademais, ja se sabe que a
organizacdo social de fémeas é um dos principais fatores de influéncia sobre a
evolugao social em primatas como um todo (LINDENFORS, 2003). Faz total sentido,
portanto, que os aspectos de estrutura social presentes neste sexo, justamente como
as relacdes de afiliacdo e coalizdo, também desempenhem um papel fundamental
nesta chamada ‘evolucdo social’, uma vez que ambos os elementos (organizacido e
estrutura social) podem mudar em conjunto ao longo do processo evolutivo e
contribuir de modo similar para a determinacdo dos diferentes formatos de sistema
social.

Nesse mesmo sentido poderia ser dito que o infanticidio por machos, por
exemplo, poderia estar ligado a histéria evolutiva dos platirrinios (ver TABELA 3).
Contudo, uma explicacdo de cunho filogenético para esse fendbmeno é pouco viavel em
termos argumentativos. Isto é valido também para os demais casos cujos valores de p
sejam significativos, mas que apresentem indices de correlacdo de Mantel
insuficientemente altos para inferéncias mais robustas. Além disso, um padrdo como
este também demonstra que mesmo com a presenca de uma correlacdo ou mesmo da
formacdao de um agrupamento de base comportamental, nem sempre a explicacao
mais plausivel sera baseada nos principios de um conservadorismo evolutivo para as
caracteristicas analisadas, como bem aponta HALL (2007).
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Mais uma vez, faz-se necessdrio ressaltar que as analises aqui realizadas nao
permitem inferéncias de causalidade direta para a determinacdo dos sistemas sociais.
Para tanto, outros tipos de abordagem estatistica seriam mais adequados,
considerando até mesmo o efeito direto de varidveis morfoldgicas e ecoldgicas sobre a
evolugao das caracteristicas de socialidade. De qualquer maneira, o presente estudo se
mostra util principalmente na medida em que melhor delimita esse padrao de
distribuicdo do comportamento social existente na natureza. Isso abre, de certo modo,
uma janela para a realizagao de futuros estudos dentro desse contexto, ndo apenas
com platirrinios, mas com quaisquer animais de comportamento social
suficientemente varidvel (e detectavel) para os testes tais como os que foram aqui
abordados.

4.7. 0 COMPORTAMENTO SOCIAL SOB A PERSPECTIVA EVOLUTIVA

O comportamento, como qualquer outro tipo de caracteristica bioldgica
(fisiologia, historia de vida, morfologia) é herdavel (seja geneticamente ou por
aprendizado) e suscetivel a acdo da sele¢do natural (STIRLING; REALE; ROFF, 2002).
Transpondo esse raciocinio para uma maior escala, ndo é equivocado dizer que ele
também acabe ficando sujeito a influéncia de processos histéricos. No que se refere ao
comportamento social de platirrinios, primeiramente vale ser destacado ainda que a
maneira pela qual muitos dos aspectos comportamentais de suas espécies se relaciona
com fatores ecoldgicos ainda precisa ser melhor esclarecida (KINZEY; CUNNINGHAM,
1994). Uma provavel razdo para essa auséncia de estrita causalidade entre ecologia e
aspectos sociais seria o fato de diferentes espécies tenderem a responder,
evolutivamente, de diferentes maneiras frente a pressdes ambientais similares
(CLUTTON-BROCK, 1974).

Nesse sentido, por mais forte que seja a relacao entre ecologia e organizacao
social, por exemplo, é provavel que a escolha das estratégias de vida e dos sistemas
sociais de uma espécie seja restringida por toda uma histéria evolutiva compartilhada
pelos taxons. Isso fica evidente pelos presentes resultados principalmente pelo fato de
espécies com marcantes diferencas ecoldgicas, mas proximas em termos filogenéticos,
terem se agrupado de acordo com a similaridade de seus comportamentos. Vale ser
destacado, dentro desse contexto, que espécies de saimirinios apresentam marcadas
diferencas de comportamento possiveis de ser explicadas tanto por aspectos
filogenéticos como ecoldgicos (BOINSKI, 1999). Até certo o grau, o mesmo pode ser
explicado para determinadas espécies de cebineos (IZAR et al.,, 2012). Entretanto,
mesmo com essa variacdo interespecifica presente em ambas as subfamilias, alguns
aspectos de seus sistemas sociais se mostraram suficientemente similares (ou pouco
dissimilares) para agrupa-las de maneira coesiva em relagdo aos demais grupos de
platirrinios. Até certo ponto, portanto, fica aqui demonstrado que o conservadorismo
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evolutivo do comportamento social pode existir até mesmo em niveis acima do
genérico.

O comportamento social de qualquer espécie, dessa maneira, deve ser tratado
como uma caracteristica multifatorial, cujas adaptacdes relacionadas a contextos
ambientais especificos acabam se combinando a inércia filogenética intrinseca de cada
um dos seus atributos (CHAPMAN; ROTHMAN, 2009). A inter-relacdo entre essas
diferentes classes de varidveis acaba determinando a expressdo da caracteristica, de
modo que (no caso de estrutura e organizagdao social) tanto fatores ecoldgicos
imediatos quando filogenéticos (em longo prazo) atuem como parametros limitantes
(STRUHSAKER, 1969). O préprio andamento da evolugdo deve fazer, seguindo este
raciocinio, com que determinadas caracteristicas de comportamento social
permanecam relativamente conservadas entre linhagens de parentesco préximo,
mesmo que pressdes distintas atuem sobre suas populagdes. Isso é valido no caso dos
calitriquineos, por exemplo, uma vez que varias de suas caracteristicas de
comportamento social parecem ter se mantido relativamente constantes ao longo da
evolucao da subfamilia como um todo, por mais que existam leves diferencas quanto a
sua realizacdo (provavelmente refletindo variagdes nas pressées ambientais).

E evidente que em muitos casos parte dessa conserva¢do evolutiva do
comportamento social ndo se deve apenas a histdria filogenética de cada linhagem ou
a sua correlagdo com fatores ecoldgicos, mas também a associacdo que as
caracteristicas sociais apresentam com aspectos morfolégicos ou fisioldgicos das
proprias espécies (RENDALL; DI FIORE, 2007; DUDA; ZRZAV, 2013). A presenca de um
sinal filogenético nesse caso ndo implica necessariamente na presenca de um Unico
tipo de restricdo na evolucdo das caracteristicas que definem a parte de interacdo dos
sistemas sociais. A correlagdo entre os proéprios atributos de comportamento social
também nao pode ser descartada. No caso de Callitrichinae, por exemplo, a alta
variacdo nos padrdes de organizagao social encontrada no grupo provavelmente acaba
refletindo, até certo ponto, na flexibilidade dos seus sistemas de acasalamento e,
consequentemente, também nas suas caracteristicas de estrutura social.

De qualquer maneira, deve ser ressaltado que cada uma dessas caracteristicas,
independente de constituir ou ndo uma homologia, muda ao longo da evolucdo nao
apenas como resposta as pressdes particulares a si propria, mas também aos micro-
eventos evolutivos que se combinam de modo a influenciar na expressdao de um
sistema fenotipico mais amplo. Isso se torna mais evidente se observarmos a distincdo
feita entre os dois maiores agrupamentos do dendrograma apresentado acima
(FIGURA 2A), um com espécies de tendéncia poliandrica e poliginica e outro com
espécies monogamicas ou de tendéncia poligdmica. Percebe-se que o sistema de
acasalamento (seja ele qual for) por si sé se encontra associado a uma série de outras
caracteristicas de comportamento social (tais quais as relacbes de hierarquia e de
agonismo intra-grupo), formando entdo todo um sistema social mais amplo que por
sua vez é capaz de caracterizar um determinado grupo de espécies. Uma discussao
mais aprofundada acerca desse tema pode ser encontrada em TINBERGEN, 1959. E
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claro que se interpretarmos o comportamento social como uma caracteristica
complexa, no sentido em que agrega todo esse sistema fenotipico mais amplo,
podemos dizer também que maior é a sua tendéncia de inércia ao longo do processo
evolutivo (WILSON, 1975).

Em paralelo a tudo isso, temos também que a conservacdo evolutiva de um
comportamento pode estar associada fundamentalmente a sua funcao e ndo a todos
os detalhes de sua performance ou as estruturas morfolégicas a ele associadas
(RENDALL; DI FIORE, 2007). Neste caso, portanto, a fungdao dos comportamentos
sociais também estaria sujeita a possiveis influéncias de uma ancestralidade em
comum. Esse tipo de homologia funcional do comportamento, que ndo estd
diretamente ligada a uma estrutura em especifico, ja é relatada tanto para os Grande
Primatas (GHIGLIERI, 1987; WRANGHAM, 1987) como (em certo sentido) para
macacos do Velho Mundo (DI FIORE; RENDALL, 1994). Além disso, vale destacar que a
persisténcia dessas caracteristicas ao longo do processo evolutivo ndo diz respeito ao
fato delas serem “inatas” ou “adquiridas” em nivel do individuo, mas sim as condi¢des
necessdrias para o seu de