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Palavras Prévias

O trabalho que agora se apresenta, resulta de um projecto de investigacdo
desenvolvido no &mbito do Mestrado em Ciéncias Antropoldgicas do Instituto Superior
de Ciéncias Sociais e Politicas.

As razdes para responder ao porqué de um trabalho primatolégico na area da
Antropologia tém sido sucessivamente dadas nos varios trabalhos que se tém realizado
no nosso Instituto. Talvez mais curioso e importante seja mesmo tentar perceber os
motivos pelos quais este tipo de trabalhos tem tido até ao momento apenas expressao no
ISCSP, até porque por tradicdo, a um nivel internacional a Primatologia tem sido por
exceléncia um campo explorado pelos antropd6logos.

As respostas parecem residir na histéria do préprio Instituto. Esta producédo
cientifica assume-se acima de tudo como o retomar de uma linha de investigacéo cujas
raizes encontram um marco decisivo no trabalho realizado por A. Ferreira, A. Athayde e
H. Magalh&es com gorilas no Norte de Angola em 1945, na entdo Junta das MissGes
Geograficas e de InvestigacBes Coloniais. Mais tarde, a Antropologia Fisica dava os
seus primeiros passos em Portugal pela méo dos Professores Mendes Correia e Antonio
de Almeida, também investigadores do nosso Instituto.

A redescoberta da Primatologia nesta escola deve ser portanto encarada acima de
tudo como uma resposta a necessidade de preencher um nicho cientifico que se manteve
em aberto durante mais de 40 anos. E foi com base nesta tradicdo que se assistiu a uma
proliferacdo dos estudos nesta area partir do primeiro trabalho realizado por C.
Casanova no inicio da década passada. A prova de que as fundacbes da investigacéo
primatolégica no Instituto se encontram solidamente estabelecidas, é a quantidade
crescente de trabalhos que desenvolveram a partir de entdo. O incentivo dos docentes
resultou até ao momento na realizacdo de mais de uma dezena de trabalhos, tanto em

Portugal como no estrangeiro.

Foi em 1997 que inicidmos o0 nosso primeiro trabalho de campo no Jardim
Zooldgico de Lisboa. Esta entrada na area da Primatologia esta sem duvida associada as
empolgantes e inspiradoras aulas de Antropobiologia da Mestre Catarina Casanova. Foi
com 0 seu apoio que iniciamos a recolha de dados para 0 nosso Seminario de

Investigagdo em Antropologia [Dominéncia feminina em Lemur catta: verificagdo dos



padrdes comportamentais e da hierarquia social num grupo em cativeiro (Dias 1998)].
Um agradecimento especial para ela pelo apoio e amizade com que nos tem brindado
até momento. Sem a sua hospitalidade teria sido impossivel recolher toda a bibliografia
que necessitdmos para realizar esta dissertacao!

Mais tarde, e com o ingresso no Mestrado em Ciéncias Antropoldgicas, optamos
por seguir a mesma linha de investigagéo. O trabalho pioneiro da Mestre Susana Garcia,
0 primeiro realizado em habitat natural por um investigador portugués nesta area em
mais de 40 anos, abriu as portas para a realizacdo de projectos de investigagdo no
estrangeiro. O nosso agradecimento pelo incentivo, disponibilizacdo de bibliografia, e
amizade.

A nossa estadia no México dividiu-se em dois periodos, de Novembro de 1998 a
Agosto de 1999, e de Fevereiro a Setembro de 2001. A recolha de dados em que se
baseia a dissertacdo agora apresentada realizou-se no Estado de Veracruz, mais
especificamente no municipio de Catemaco. E nesta regido que o Instituto de
Neuroetologia tem vindo a desenvolver varios projectos ligados a conservacdo dos
primatas nos ultimos 20 anos. Agradecemos ao Instituto de Neuroetologia da
Universidade Veracruzana, em especial aos dois directores da escola no periodo em que
estivémos no México, Professor Ernesto Rodriguez Luna e Mestre Domingo Canales
Espinoza, por terem autorizado a realizacdo deste estudo, e pela disponibilizacdo de
instalacdes e meios em Catemaco.

Esta instituicdo, através dos diferentes projectos dinamizados tem promovido
uma convivéncia saudavel entre investigadores de diferentes areas, que vao desde a
Antropologia até a Botanica, o que tem beneficiado em muito a producédo de trabalhos
que se pautam por uma perspectiva multidisciplinar. Queremos agradecer a todos com
guem nos cruzamos no Parque da Flora e Fauna Selvagem Tropical da Universidade
Veracruzana, e que nos deram todo o seu apoio ao longo deste tempo: Fito, Gil, Goche,
Guadalupe, Gustavo, Laura Eugenia, Laura Tereza, Liliana, Manuel, Morales, Pancho,
Sonia. Em especial destacamos pela sua amizade e disponibilidade para nos acompanhar
em todas as situacdes o Arturo, o César, o Jurgi e o Norbert.

O Professor Mario Miguel Ojeda e os seus alunos Victor e Judith ajudaram-nos
na analise dos dados. Em conjunto trabalhamos ao longo de 6 meses na tentativa de
desenvolver uma anélise estatistica satisfatoria.

Agradecemos de forma espacial aos orientadores deste trabalho. Ao Professor

Catedratico Doutor Jodo Pereira Neto, por ter aceite as tarefas de orientacdo deste



trabalho, tendo-se disponibilizado a auxiliar-nos na resolucdo das questdes formais que
sempre espreitam a cada esquina. Ao nosso orientador externo Professor Doutor Ernesto
Rodriguez Luna. Foi ele quem nos permitiu realizar este projecto no México e quem nos
apoiou em questdes de logistica. Um obrigado muito especial pelos esclarecimentos
tedricos e metodoldgicos que nos providenciou, e pelos “brainstormings” que acabaram,
apos muitas indecisdes, por nos conduzir a defini¢do do nosso trabalho de campo.

A Fundacdo para a Ciéncia e Tecnologia financiou parte deste trabalho
(SFRH/BM/15/2000).

A primeira fase de qualquer investigacdo passa pela pesquisa bibliografica. A
consulta de fontes documentais tem a grande vantagem de permitir ao investigador
reunir pistas para o seu estudo mesmo antes de comecar a fase de trabalho de campo.
Tomando contacto ndo sé com o enquadramento tedrico-conceptual particular da area
em que vai trabalhar — o que lhe ira permitir a selec¢do de um problema de pesquisa e
das respectivas hipdteses —, como também com o0s constrangimentos e exigéncias
proprias a concretizacdo no terreno — gque serdo solucionados normalmente através do
estabelecimento de rotinas e da coordenacdo das actividades —, podera fazer um
planeamento e previsdo fieis do desenvolvimento da pesquisa.

A consulta das fontes documentais que estdo na base de este trabalho, deve-se
em grande parte a disponibilizacdo de artigos cientificos especializados que diversos
autores amavelmente nos enviaram. O nosso agradecimento a todos eles.

A pesquisa bibliografica levou-nos ainda a visitar mais de duas dezenas de

bibliotecas no nosso pais, no México e na Inglaterra.
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A dissertacdo que agora se apresenta encontra-se dividida em cinco principais
partes que constituem unidades individualizadas mas concorrentes para um unico fim, a
verificacdo das hipdteses que sdo propostas.

Na primeira parte — a Introducdo — incluimos um capitulo dedicado a revisdo de
algumas das principais linhas de interpretacdo dos principios que influenciam a
organizacdo das sociedades dos primatas ndo humanos. Descrevem-se também os varios
aspectos que enquadram a espécie estudada, tanto no que diz respeito a taxonomia e
distribuicdo, como em relagdo as suas caracteristicas fisicas, e comportamento social.
Exploramos ainda as questdes associadas as influéncias da ecologia sobre a organizagao
social e comportamento dos animais. Por fim sdo apresentados os objectivos deste
trabalho, e as hipdteses que conduziram a recolha dos dados.

Na segunda parte — Material e Métodos — descrevem-se 0s espécimes que foram
observados durante o estudo, o seu habitat natural, e toda a metodologia empregue na
conducdo desta pesquisa.

A terceira parte é dedicada a apresentacdo dos Resultados. Inclui-se aqui toda a
analise estatistica aplicada sobre os dados, acompanhada de graficos e quadros que
facilitam a sua leitura. Esta unidade encontra-se dividida em diferentes capitulos que
dizem respeito aos diferentes aspectos do comportamento dos machos: Padrédo Geral de
Actividades; Interacgdes Sociais; Hierarquia Social de Dominancia; Relacfes
Socioespaciais; Formacdo de Subgrupos.

A confrontacdo dos resultados obtidos com as hipoteses sugeridas na Introducéo
tem lugar numa quarta parte, a Discussdo. Este € o0 momento de interpretacdo por
exceléncia no nosso trabalho, em que tentdmos fazer uma sintese dos nossos resultados
de forma a explicar a organizacéo social dos machos deste grupo.

Segue-se um Ultimo capitulo dedicado as Conclusdes — quinta parte — a que
chegdmos a partir deste estudo.

Carcavelos, Novembro de 2001
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1. Consideracdes acerca da vida dos primatas em grupo

Num dado momento uma disciplina cientifica compreende um conjunto de
proposicOes interrelacionadas que sobreviveram a um processo rigoroso de seleccdo
competitiva: o critério de viabilidade assume-se como uma combinacdo de verificagdes
estabelecidas e plausibilidade em relagdo a hipdteses, em conjunto com uma
conformidade com um paradigma metodoldgico e tedrico. No entanto mutagdes podem
invadir o paradigma e acabar por substitui-lo. Isto acontece quando a tomada de
consciéncia de novos problemas cria um nicho intelectual no seio do qual podem
florescer novas hipdteses revolucionarias (Kuhn 1962). O processo de competicao
intelectual parece acabar por responder as mesmas forcas da seleccdo natural dos tracos
organicos, conduzindo a sobrevivéncia ou eliminagdo dos nomes dos
protagonistas/investigadores (Crook 1989).

Quando nos finais da década de 50, principios da década de 60 (no pds-Segunda
Guerra Mundial) os estudos primatoldgicos foram retomados, os antropdlogos, entdo
preocupados com a busca de modelos para a evolucdo humana, recolheram dois tipos
principais de dados. O primeiro acerca das relacbes que se estabelecem dentro dos
grupos sociais, tentando elucidar as funcGes e sistemas de manutencdo da estrutura
social de acordo com o comportamento individual e com as relagfes interindividuais.
Esta perspectiva centrava-se sobre a significancia das estruturas sociais das populacoes
das diferentes espécies ndo apenas como sendo adaptativos, mas também como sistemas
adaptéveis. A estrutura social era interpretada como sendo bidtica, e as modificacdes
que esta sofre ao longo do tempo consistiam em varios processos sobrepostos com
diferentes taxas de operacionalidade (Crook 1989).

O segundo tentando responder a questdo de como estdo os primatas integrados
no seu ambiente, com as condic¢des climatéricas, com a estrutura do habitat e com a
disponibilidade de comida (Chivers e Hladik 1978). Mesmo no Homem, em que as
relacdes sociais se encontram actualmente imbuidas de um simbolismo omnipresente
que chega a camuflar necessidades fisioldgicas, as sociedades tradicionais que ainda
existem (subsistem), continuam a ser acima de tudo condicionadas pelas condicdes
ambientais (ex. povos da bacia do Amazonas: Milton 1991; aborigenes da Australia:
Moore 1983). Os antropo6logos sociais, que ha varios anos estavam ja conscientes da
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importancia da ecologia na determinacéo dos sistemas sociais do homem (Mauss 1950;
Maitland-Bradfield 1973 in Crook 1989), s6 entdo comecaram a considerar seriamente
0S argumentos etic que incorporam a ideia de que as estratégias controladas pela cultura
podem optimizar o sucesso individual dos sujeitos (Harris 1968).

As principais proposigdes da Socioecologia foram enunciadas por Crook (1970).
A primeira defende que uma estrutura social € um sistema dindmico que expressa as
interaccdes de um namero de factores dentro do meio social e ecoldgico. Estes factores
influenciam a dispersdo espacial e as tendéncias de agrupamento das populacGes dentro
de determinados limites impostos pela tolerancia da espécie. Em segundo lugar, e de
acordo com o paradigma socioecoldgico, as mudancas historicas numa determinada
estrutura social consistem em varios processos sobrepostos e que reagem entre si, mas
que se desenvolvem segundo diferentes ritmos de acgdo. Assim, enquanto que o efeito
directo do ambiente pode moldar rapidamente uma estrutura social, os seus efeitos
indirectos nas tradigOes de interaccdo social fazem-se sentir mais lentamente e a
seleccdo genética dentro da sociedade manifestar-se-a ainda mais lentamente. Por fim,
uma vez que um dos principais requisitos para o sucesso biolégico é que o individuo se
adapte as normas sociais do grupo em que ira viver (sobreviver) e reproduzir-se, uma
das principais fontes de seleccdo genética sera de natureza social, e os individuos ndo
adaptados a estrutura do grupo sao rapidamente eliminados. A seleccdo social assume-
se assim como uma das principais fontes de modificacdo bioldgica.

A Socioecologia na sua acepg¢do darwinista implicava o estudo das adaptacOes
sociais ao ambiente e 0 modo de ac¢do da seleccdo natural para produzir tragos sociais.
Por detras destes objectivos estava a pesquisa dos mecanismos proximos responsaveis
pela dindmica social, a qual manteria o sistema socioecoldgico. Esta dinamica envolvia
as interacgdes competitivas conduzindo, por exemplo, a padrdes de distanciamento
social, territorialidade, etc; a dindmicas de integracdo como a facilitagdo social ou o
comportamento de bando; e a formacdo de lagos mantendo as relagfes tanto entre os
individuos como entre e dentro dos grupos (Crook 1970, 1989).

A Sociobiologia veio mais tarde introduzir uma nova perspectiva sobre a
evolucdo do comportamento, demonstrando que o rigor matematico da genética das
populacdes podia ser aplicado a algo tdo subjectivo como o comportamento. O foco de
atencdo foi transposto de forma decidida para a accdo dos mecanismos de selec¢do
natural sobre os individuos e ja ndo sobre 0s grupos, e para as respostas individuais aos

problemas da sobrevivéncia e reproducdo (Dunbar 1988). Verificou-se assim uma
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substituicdo no paradigma tedrico, e metodoldgico, que conduzia os estudos
primatoldgicos.

Apds o primeiro impacto das descobertas que a Sociobiologia veio permitir,
verificou-se uma necessidade crescente de compatibilizacdo das duas perspectivas.
Assim a Socioecologia passou a ser encarada como o substracto sobre o qual se
edificam os contextos em que as regras da Sociobiologia sdo criadas e se fazem sentir.
As duas perspectivas tornaram-se assim complementares (Dunbar 1988).

Hoje em dia o principal papel da Socioecologia passa por fornecer trabalhos de
campo detalhados que permitam a contrastacdo de hipoteses em relacdo a conjuntos de
dados rigorosamente recolhidos, e que assim conduzam o sujeito — investigador — na

direccao de bases tedricas mais satisfatorias.

Comecando com Crook e Gartlan (1966), a Socioecologia adoptou uma posi¢ao
adaptacionista, e focou-se no efeito dos factores ecoldgicos, em particular na
abundancia e distribuicdo dos alimentos e predadores; na distribuicdo das fémeas e
relacBes que estas estabelecem entre elas; e no efeito da distribuicdo espacio-temporal
das oportunidades para reproducéo na distribuicdo dos machos e relagdes entre eles. No
entanto, a organizacdo social nos primatas varia muito de espécie para espécie. Esta
variacdo diz respeito aos padrdes de recrutamento e distribuicdo espacial (i.e.
associacOes entre os individuos), e também a natureza das relacdes entre 0s membros
das unidades sociais. Desde o0 momento em que se tomou consciéncia desta
variabilidade, as tentativas para a explicar ttm-se baseado no pressuposto de que a
seleccao natural é a forca responsavel pela adaptacdo do comportamento social.

Mas apesar dos sistemas sociais surgirem através das interaccGes entre 0s
individuos, estes ndo constituem em si mesmos as adaptaces, apenas as estratégias
sociais 0 sdo (van Schaik 1996). No contexto da ecologia dos primatas ndo humanos,
uma estratégia € um conjunto de regras que um animal segue como se participasse num
jogo com a natureza. O objectivo Gltimo de todas as estratégias € assumidamente a
maximizacao da contribuicdo genética do actor para as geracoes futuras (Richard 1981).
Infelizmente as estratégias sociais ndo podem ser directamente observadas, mas podem
ser deduzidas. Deduzir as estratégias sociais requer a aplicacdo de uma abordagem
iterativa, jA que as regras aplicadas pelos sujeitos serdo modificadas para se

conformarem ao contexto social e demografico que eles proprios criaram. O modelo
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socioecoldgico ideal especificara as regras comportamentais utilizadas pelos individuos,
e o sistema social que emerge das suas interacgdes.

A Socioecologia ultrapassou esta complexidade desenvolvendo argumentos a
serem considerados a priori. Se as estratégias sociais sdo adaptacdes, entdo aqueles
factores que exercem as maiores limitagdes ao sucesso reprodutivo serdo 0s
responsaveis pelas pressdes selectivas mais fortes que conduzem a sua evolugéo — isto
é, novas relacBes espaciais e novas relacdes sociais. As populacGes de primatas sdo
limitadas pela comida e pela presenca de predadores. A Socioecologia tem-se centrado
na analise da influéncia da distribuicdo e abundancia de comida e de predadores na
modelagem de estratégias sociais.

Os dois sexos, como ja foi referido acima, tendem a ser limitados por factores
distintos. O argumento a priori aplica-se quando se avanca a sugestdo de que as
estratégias sociais das fémeas destinam-se principalmente a reduzir o impacto da
predacdo e da competicdao por alimentos. Por outro lado o sucesso dos machos resultara
acima de tudo do numero de fertilizagcdes conseguidas, pelo que se devera esperar que
as associacdes e relacdes estabelecidas entre os machos tenham como objectivo o
aumento do acesso a parceiros sexuais (Trivers 1972, van Schaik 1996).

As fémeas formam associacOes espaciais para reduzir o risco de predacdo. No
entanto, a competicdo alimentar que necessariamente surge actua como uma forca
oposta, que contribui assim para o estabelecimento de um tamanho grupal intermédio
tendente ao equilibrio.

As relacBes sociais que se estabelecem entre as fémeas serdo o resultado do
regime competitivo estabelecido. Quando o acesso a recursos limitados néo é defensavel
ou nao justifica esse esforco, a competicdo sera do tipo difuso ou desordenado, e as
variacbes no poder ndo sdo traduziveis em diferencas de acesso, pelo que o
comportamento social ndo € utilizado enquanto estratégia de poder. Nestes casos as
fémeas ndo deverdo mostrar agonismo frequentemente, ndo deverdo existir
comportamentos de submissdo, e ndo deverdo formar aliangas. O bem estar de uma
fémea dependera do tamanho do grupo a que pertence, e a forma mais facil de
manipular essa dimensdo é emigrando para outros grupos ou fundando novos. As
fémeas deverdo entdo migrar livremente sempre que as condi¢des ecoldgicas, sociais,
ou reprodutivas, facam desses movimentos estratégias favoraveis (van Hoof e van

Schaik 1994; van Schaik 1996). No entanto, deveremos ter em atencdo que nem sempre
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¢ assim, e que, especialmente nos casos em que as densidades populacionais sao altas,
poderao existir dificuldades reais para a dispersdo (Pope 2000).

Por outro lado, quando os recursos limitados pelos quais as fémeas competem
podem ser monopolizados a competicdo estabelece-se através da disputa. Aqui o poder
gera diferencas no acesso, e a agressao € vital para o sucesso das estratégias individuais.
Agora as fémeas tendem a formar relagfes de dominancia categoricas, € a emitir sinais
formais de submissdo. A formacdo de aliancas justifica-se ou porque a agressao
emergente nas coligacdes é necessaria para alcangar 0 acesso aos recursos, e/ou porque
cada individuo pode beneficiar através da seleccdo parental do aumento do poder
agonistico dos seus parentes (Gouzoules e Gouzoules 1987; van Hooff e van Schaik
1992, 1994). As aliancas formadas entre parentes sdo também por regra mais estaveis
(van Schaik 1996; Pope 1990). Sendo que nestes casos as associacOes entre fémeas
aparentadas sdo benéficas em varios aspectos, a filopatria é o padrdo esperado para o
género.

Deve-se ter ainda em atencdo o facto desta dicotomia se complicar com a
possibilidade da competicdo por disputa se poder verificar ao nivel intergrupal.

Varios autores tém concluido, depois da analise dos casos de varias espécies,
que o modelo ecoldgico é aquele que neste momento fornece explicacbes mais
satisfatorias em relacdo a variacdo das relagdes sociais entre as fémeas (Trivers 1972;
van Hooff et al. 1992, 1994; van Schaik 1996; Strier 1999).

A abordagem socioecoldgica classica postula, no que diz respeito aos machos,
que a sua distribuicdo reflecte a distribuicdo espacio-temporal das oportunidades de
reproducéo, isto €, das fémeas.

Em muitas espécies de primatas, e de mamiferos em geral, uma das
caracteristicas mais notaveis no comportamento dos machos adultos sdo as suas
tentativas para excluirem os outros machos do acesso as fémeas receptivas, e ainda mais
do que isso, de manterem afastados os potenciais concorrentes dos grupos a que
pertencem. Por estas razfes parece natural assumir que as associagdes e as aliancas sdo
mais raras e dentro dos grupos neste género (van Hooff et al. 1992, 1994).

No entanto existem algumas espécies em que a tolerancia entre 0os machos €
notavel. Nalguns casos existe mesmo coordenacdo e atrac¢do mutuas que nos permitem
falar de lacos estabelecidos entre machos. Tudo vai depender do tipo de estratégia a ser
empregue. Parece claro que os machos de muitas espécies de mamiferos passam algum

tempo da sua vida associados amigavelmente com outros machos. Estas associacfes
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deverdo receber tanta atencdo como as interaccbes agonisticas que tendem a estar
concentradas em periodos curtos e especificos. As associaces entre 0s machos podem
trazer proteccdo contra os predadores e assim melhorar as probabilidades de
sobrevivéncia dos individuos. Este € um beneficio que implica poucos ou nenhuns
custos. A sobrevivéncia sera sem duvida o aspecto mais determinante para aumentar o
sucesso reprodutivo individual: a regra geral para um maior sucesso reprodutivo passa
por um individuo estar presente num grande numero de épocas de reproducao, € nao por
ter um grande sucesso numa sO época (Rowell 1988). Daqui se podera perceber a
escolha que nalgumas espécies as fémeas fazem por machos mais velhos, ja que estes
pela sua idade tém provas evidentes da sua capacidade de sobrevivéncia.

O tamanho e o padrdo de dispersdo dos recursos em relacdo ao tamanho dos
grupos irdo determinar se € possivel e economicamente (energeticamente) viavel
monopolizar um recurso ou aglomerado de recursos, e assim, se a competicdo em
relacdo a esse recurso sera do tipo de disputa ou de tipo difuso ou desordenado.

A hipotese geral para os machos em relacdo a esta questao, postula que o tipo de
competicdo pelos recursos afecta aspectos fundamentais da organizacgéo social. Quando
a competicdo é do tipo de disputa e, portanto, a partilha depende das assimetrias em
relagdo ao potencial individual de excluir os outros do acesso aos recursos, as
sociedades serdo em principio extremamente hierarquizadas. Uma vez que em termos de
vantagem competitiva vale a pena investir na aquisicdo de um estatuto mais elevado, as
consequéncias do sucesso individual poderdo conduzir também a emergéncia de um
sistema de suporte nepotista, e assim, a uma hierarquizacdo familiar (van Hooff et al.
1994). Por seu lado este sistema ira assumir-se como uma barreira para o recrutamento
de novos membros e para as migragoes.

Por contraste, quando os recursos sd@o de pequena dimensdo e se encontram
dispersos, ou apresentam-se em aglomerados maiores que o0 tamanho dos grupos, a
competicdo serd difusa ou desordenada. Idealmente, este tipo de competicdo significara
que os individuos ndo podem adquirir mais do que uma parcela igual a dos demais, e € 0
tamanho grupal que determina a quantidade que cabe a cada um. Aqui, espera-se 0
surgimento de sociedades igualitarias, em que a Unica forma que os individuos tém para
evitar eventuais efeitos negativos da competicéo sera atraves do controlo do tamanho do
grupo em que vivem. Podem fazer isto emigrando para novos grupos, ou limitando o

namero de membros do seu proprio grupo, quer evitando a entrada de animais, quer
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expulsando outros — de preferéncia ndo aparentados (ex.: uivadores, Crockett e
Eisenberg 1987).

Nestes casos em que factores ecoldgicos, sociais ou as contra-estratégias das
fémeas tornam a sua monopolizacdo impossivel por parte dos machos, a necessidade de
investir em caracteristicas morfoldgicas ou energéticas dispendiosas que confiram
superioridade em situacdes de competicdo, torna-se menor.

A monopolizacdo das fémeas receptivas implica que estas aceitem o resultado
dos esforgos competitivos dos machos. Entre a maioria dos cercopitecideos em que 0s
machos sdo dominantes em relacdo as fémeas, estas podem-se associar e acasalar com
machos subordinados pelos quais desenvolverem preferéncias, mas 0s machos
dominantes podem ainda assim interferir nos esforcos das fémeas em exercer a sua
escolha. No entanto, nem todos os primatas apresentam este padrdo. Os muriquis
assumem-se como um exemplo extremo das consequéncias que a codominancia entre
machos e fémeas pode ter nas relagfes sociais entre 0os machos, e na forma que a
competicdo reprodutiva aqui assume (Strier 1990, 1994a). A codominancia permite as
fémeas muriquis maiores oportunidades para expressarem as suas preferéncias em
termos de seleccdo de parceiros, as quais se sobrepdem a quaisquer resultados que
possam advir da competicdo entre os machos. Se 0s machos ndo podem forgar as
fémeas a copular, e as fémeas ndo favorecem machos agressivos, a melhor estratégia
para um macho muriqui pode ser a tolerancia em relacdo a outros machos que serdo
seus aliados em encontros com outros grupos, e competir com eles de formas mais
subtis, como pela competicdo espermatica (Harcourt, Harvey, Larson e Short 1981;
Milton 1985, Strier 1992) ou atraves de tampdes espermaticos (Strier 1994b).

A competicdo espermaética é apenas uma das varias alternativas que existem a
competicdo agressiva exibida pelos machos entre os primatas, e pode ser uma forma de
competicdo que as fémeas exploram ou incorporam nas suas proprias estratégias
reprodutivas (Small 1988). Pensa-se que ocorre naquelas espécies em que 0s beneficios
da agressdo entre machos sdo superados pelas necessidades de formar aliancas para a
cooperacdo (Harcourt et al. 1981), ou pela codominancia das fémeas (Strier 1990,
1992). Dados comparativos demonstram que 0s machos que vivem em grupos do tipo
multimacho tém testiculos maiores em relagdo ao tamanho corporal, assim como
maiores capacidades de producdo de esperma, quando comparados com machos que
vivem em sistemas de acasalamento monogamicos ou unimacho (Harcourt et al. 1981).

Num sistema de acasalamento em que mais do que um macho tem acesso as mesmas
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fémeas receptivas, a seleccdo devera ter favorecido o surgimento de caracteristicas que
aumentem as probabilidades de um individuo superar sexualmente os outros machos.
Um mecanismo simples para aumentar as probabilidades de conseguir fertilizacdes bem
sucedidas seria através da producdo de grandes quantidades de esperma (Harvey e
Harcourt 1984 in Milton 1985). Outra possibilidade é que testiculos grandes assegurem
uma producdo regular de esperma, necessaria para poder enfrentar uma frequéncia de
acasalamento mais alta (Quiatt e Everett 1982).

Paradoxalmente, pelo menos pelas medidas do tamanho dos testiculos, existem
poucas evidéncias entre os Iémures da existéncia de competicdo espermatica, apesar das
fémeas dominarem os machos e de a maioria das espécies viver em grupos multimacho
(Kappeler e Ganzhorn 1993).

Os grupos multimacho ndo sdo necessariamente caracterizados por um
desenvolvimento dos lagos entre os machos, como seria esperado pelos niveis de
tolerancia e cooperacéo existentes nestes grupos. Para alcangar esse tipo de convivéncia
o conflito pelos interesses reprodutivos tem se ser subordinado a outros interesses. Um
mecanismo a operar nestes casos pode ser o sucesso inclusivo (sensu Vieira 1983),
guando 0s machos de um grupo — ou subgrupo — sé@o mais relacionados entre si do que
com os outros individuos, o que pode conduzir a expressdo maiores de maiores niveis
de tolerancia e cooperagdo. Em uivadores vermelhos (Alouatta seniculus), os machos
aparentados que cooperam tém maiores niveis de sucesso reprodutivo do que 0s ndo
aparentados (Pope 1990).

Desenvolvendo um raciocinio dedutivo facilmente se chega a suposicao de que
em algumas espécies o parentesco deve ser no caso dos machos, ou pelo menos
contribuird, e no maximo serd uma condicdo, para o desenvolvimento de relacdes
estreitas entre os individuos. E claro que esses lagos podero ainda ser reforcados pelo
facto dos individuos crescerem juntos e assim desenvolverem uma reciprocidade e
confianca mutuas. Muitas vezes verifica-se que machos mais jovens ao emigrarem vao
procurar preferencialmente tentar entrar em grupos onde se encontrem outros machos
mais velhos que sejam seus parentes. Isto constitui uma pista para a existéncia de um
reconhecimento individual. Por outro lado em Alouatta, uma das formas de génese do
padrdo multimacho com relagdes de dominancia inversas em relacdo a idade, é pela
permanéncia de um dos filhos do macho dominante no grupo onde nasceu (Pope 1990,
2000).
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A tolerancia sexual existente nos casos em que é permitido a machos mais
novos, mas aparentados, permanecer nos grupos conduz a uma promiscuidade que tera
como consequéncia uma diluicdo dos efeitos desse parentesco. Isto resultard num menor
grau de parentesco entre animais pertencentes a mesma classe de idade do que em
espécies ou grupos do tipo harém, ou onde exista uma grande monopolizacdo das
fémeas por parte de um sé macho. Isto é importante porque habitualmente os melhores
aliados s&o individuos da mesma idade.

Por fim, varidveis demogréaficas podem determinar alguma da variabilidade
intraespecifica encontrada quanto a possibilidade de monopolizacdo de oportunidades
sexuais. A proporcdo entre sexos, traduzida na disponibilidade de fémeas, influencia o
impulso para a competicdo — tal como o acesso a recursos alimentares —, e

simultaneamente as oportunidades para a reproducdo (van Hooff et al. 1994).

Mas independentemente das estratégias adoptadas para enfrentar as pressoes
ecologicas e a presenca de outros individuos, a verdade € que a maioria dos primatas
vive em grupos. As tendéncias basicas que governam as interac¢des entre os primatas
sdo por um lado a competicdo, e por outro a atrac¢do social e cooperacdo (de Waal
1987).

Existem inUmeras vantagens potenciais da sociabilidade, incluindo proteccéo
contra predadores, defesa cooperativa dos recursos alimentares, e cuidado colectivo das
crias. A vida em grupo também beneficia o surgimento de oportunidades para o
desenvolvimento de relagdes de cooperacdo de longa duracdo. No entanto, a0 mesmo
tempo, a vida em grupo implica alguns custos, uma vez que 0S animais competem
dentro dos seus grupos pelo acesso a recursos escassos como comida, agua, e parceiros
sexuais. Assim a vida num grupo de primatas assenta num equilibrio delicado entre o
conflito e a cooperacdo (Walters e Seyfarth 1987; Lee 1994).

Uma discusséo acerca dos padrdes de sociabilidade deve tomar em consideracao
as diferencas entre a formacdo dos grupos (quando e onde os individuos formam os
grupos); o tamanho dos grupos (quando e onde se estabelecem grupos de diferentes
dimensdes); a composi¢do grupal (quais os individuos que se agrupam); e a estabilidade
dos grupos ao longo do tempo (Wrangham 1983; Lee 1994). Todos estes elementos
dependem, de uma forma ou de outra, da avaliacdo dos beneficios versus custos da vida

em grupo.
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Passemos entdo a uma breve revisdo desses factores no que diz respeito aos

primatas.

Em relacdo aos beneficios, o primeiro e mais imediato tem a ver com a
proteccdo da predacdo. Quando os individuos se agregam cada um deles passa a ter
menos probabilidades de ser o alvo de um predador, uma vez que essa probabilidade
estd directamente dependente do nimero de animais presente, um fenémeno apelidado
de “o grupo egoista” (the selfish herd) (Hamilton 1971). No entanto na préatica este
principio raramente se aplicard linearmente, j& de uma forma ou de outra existem
sempre individuos mais susceptiveis de serem presas preferenciais (ex. doentes, crias).
Ainda assim a permanéncia num grupo aumenta as probabilidades de sobrevivéncia
mesmo para estes animais através de um efeito de diluicdo, isto é, podem por exemplo
existir varios animais doentes.

Mas talvez o efeito mais benéfico e que traz maiores vantagens reais para 0s
animais seja a deteccdo dos predadores. Mais animais significam maior eficacia na
deteccdo, melhor transmissdo das informacfes através de diferentes tipos de
comunicacéo, e por vezes aumento das possibilidades de agir com o intuito de afastar o
predador (mobbing: definido por Vieira 1983). Os chamamentos de alarme podem ser
especificos para determinadas classes de predadores, permitindo que a resposta de um
individuo seja a mais apropriada, mesmo nos casos em que este ndo tenha visto
directamente o potencial perigo (Seyfarth, Cheney e Marler 1980). Na realidade pensa-
se que os beneficios de detectar e escapar dos predadores aumentardo com o tamanho
dos grupos, até que os custos da competicdo por alimentos se tornardo proibitivos. O
tamanho grupal 6ptimo devera reflectir um equilibrio entre estes custos e beneficios
(Terborgh e Janson 1986).

Existem varios beneficios para o forrageio individual derivados da associacéo
entre individuos. Primeiro, e decorrendo do que antes dissemos, os individuos podem-se
dedicar durante mais tempo a busca e consumo de alimentos se repartirem com outros
as tarefas de vigilancia. Podem também defender com maior eficacia determinados
recursos. Por fim uma partilha de informacGes acerca da localizacdo, abundancia e
qualidade dos alimentos, maximizara o acesso dos individuos a essas fontes.

O acesso a parceiros sexuais é outro beneficio. A agregacdo de individuos
durante o periodo de acasalamento assegura que ambos 0S sexos estdo proximos e

podem assim ndo sO reproduzir-se, mas também escolher os melhores parceiros. Nos
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casos em quem existe competicdo pelo acesso, isto da ainda aos membros dos grupos a
possibilidade de recrutarem possiveis aliados para o estabelecimento de aliancas ou
coligacOes.

Por outro lado, a formacdo de unidades sociais estaveis entre os primatas resulta
na possibilidade de poder angariar outros individuos para o cuidado das crias. Por
exemplo, entre os calitricideos as fémeas dao a luz gémeos, em contraste com o padrédo
geral de nascimentos Unicos na maioria dos primatas. Em algumas espécies desta
familia os jovens pertencentes a ninhadas anteriores permanecem nos grupos como
ajudantes; outra possibilidade pode ser a associacdo da fémea a dois machos que assim
partilham com ela os custos do cuidado das crias —um o padrdo poliandrico raro entre 0s
primatas (Jurmain e Nelson 2000).

Por fim, se os grupos sdo constituidos por individuos de vérias idades, entdo as
informagdes e capacidades aprendidas durante a vida podem ser transmitidas entre
geracdes (ex.: chimpanzés).

Dever-se-a ainda considerar o facto de apesar das vantagens que a vida em grupo
traz em relacdo a pressdo dos predadores, o papel da predacdo na moldagem da
sociabilidade dos primatas é extensamente debatida. Alguns primat6logos encaram-na
como minima (ex.. Wrangham 1979), em especial para primatas com um grande
tamanho corporal, e também para primatas que vivem em areas onde as actividades
humanas tenham eliminado os predadores naturais que ai existiam. Este Ultimo
fendmeno reflecterd eventos recentes, levantando a questdo da velocidade de adaptacdo
do comportamento dos primatas a novas condi¢des ecoldgicas. Mesmo em habitates
menos perturbados em que predadores e primatas coexistem, a intensidade da predacéo
sobre os primatas e o seu significado permanecem dificeis de quantificar. A observacdo
em si de episodios de predagdo sobre os primatas com sucesso pode também ser
influenciada pela presenca dos observadores que inibem a aproximacao de predadores
ndo habituados a sua presenca (Strier 1994b).

Cada um dos beneficios referidos acima pode trazer custos associados. O peso
desses custos, a sua presenca ao longo da vida dos animais, e 0 possivel
desenvolvimento de estratégias comportamentais para 0s minimizarem, podem assim
determinar se 0s grupos irdo ser coesos ou fluidos. Mas a esta questdo voltaremos mais

a frente.
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Passando agora a avaliagcdo dos custos da vida em grupo, e comecando pela
predacdo, a presenca num grupo numeroso aumenta as possibilidades de serem os
predadores a detectar mais facilmente as potenciais presas. Por outro lado, ainda que
possa existir partilha das tarefas de vigilancia, por vezes o tempo despendido pode
nalgumas situagdes ser critico (ex.: quando existe pouca quantidade de alimento o
animal que vigia perde oportunidades criticas para se alimentar).

Um outro custo do agrupamento resulta do facto de que quando os animais estéo
num grupo o consumo alimentar individual pode ser diminuido. A partilha de
informagdes implica que varios animais ganhem o acesso as fontes que caso contrario
poderiam ser monopolizadas e exploradas individualmente.

No capitulo do comportamento reprodutivo, a permanéncia num grupo aumenta
as possibilidades de contacto sexual entre os individuos, mas paralelamente também
aumentam as probabilidades de ocorréncia de competicdo intrasexual pelo acesso a
parceiros. No caso dos machos, cujo sucesso reprodutivo depende directamente do
acesso a fémeas reprodutivas (Trivers 1972), a competicdo representa custos imediatos
em termos energéticos e de investimento de tempo, e custos mediatos, derivados de uma
menor esperanca média de vida resultante de combates que provocam uma diminuigdo
das capacidades fisicas dos individuos.

Um quinto custo que deve ser considerado passa pelas maiores possibilidades de
transmissdo de doencas que existem dentro dos grupos. Muitos parasitas e agentes
patogénicos dependem dos seus hospedeiros para se dispersarem para outras vitimas.
Animais que estdo em estreita associacdo facilitam a sua propagacdo. Muitas
populacOes de primatas séo vitimas de epidemias que tém efeitos profundos sobre a sua
demografia. Um exemplo disso foi o que aconteceu a populacdo de Alouatta palliata na
Ilha de Barro Colorado (Panamd), onde um surto de febre amarela dizimou a populacao
no principio da década de 50 (Collias e Southwick 1952; Chivers 1969).

Um ultimo risco associado com a vida em grupo é o infanticidio. Este
comportamento € em geral raro, mas em algumas espécies 0s custos altos da competicdo
intrasexual conduziram a uma utilizagdo do infanticidio enquanto estratégia reprodutiva.
O infanticidio é responsavel por taxas de mortalidade infantil de 35% em langures de
Hanuman (Hrdy 1977), de 37% em gorilas da montanha (Harcourt e Stewart 1981), e de
64% em uivadores vermelhos (Agoramoorthy e Rudran 1995), pelo que deve ser
considerado como uma pressdo selectiva real entre os primatas. van Schaik (1996)

afirma que o infanticidio € menos provavel em grupos onde existam varios machos,
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porque para além da imigracdo de novos machos em principio ndo se dar de forma
violenta, os potenciais infanticidas ndo terdo certezas em relacdo a paternidade das crias,
mas deve-se ter em atencdo o reduzido valor explicativo desta proposta atendendo aos
casos ja referidos de Alouatta e Presbytis.

Ainda em relagdo aos custos em termos intragrupais, estes sdo por vezes
exacerbados quando a cooperagdo exige que 0s animais vivam juntos. Os animais ficam
mais expostos a comportamentos agressivos de animais dominantes que assim estdo
também em melhor situacdo para roubar os recursos dos subordinados. Para mais 0s
custos indirectos podem também aumentar. Para que todos os individuos pertencentes a
um grupo cada vez maior tenham uma area disponivel para forragear, e assim satisfazer
as suas necessidades nutritivas, este terd sempre de viajar proporcionalmente mais em

relacdo ao dia anterior.

Esta analise de custos/beneficios leva-nos a concluir acima de tudo que muito do
que um animal faz é o resultado de um compromisso entre aquilo que ele gostaria de
fazer e aquilo que as condicGes ecoldgicas e sociais Ihe permitem fazer. Descrevendo
apenas 0 que ele faz ndo podemos explicar porque é que um animal se comporta de
determinada forma. S6 poderemos chegar a compreender porqué ele o faz dessa maneira
perguntando qual o problema que ele esta a tentar resolver, e até que medida a resposta
a esse problema ndo é limitada pelo contexto em que ele vive.

A sociabilidade possibilita portanto o desenvolvimento de solugfes mais
eficientes para problemas chave para a sobrevivéncia (risco de predacdo, busca de
comida, defesa contra rivais) ja que oferece aos animais a possibilidade de partilharem
entre si estas dificuldades. Isto pode — ou ndo — envolver a convivéncia hum mesmo
grupo (Dunbar 1989). Por outro lado solucbes cooperativas implicam invariavelmente
custos para 0s animais nem que seja como resultado de eles terem de alterar e acertar
horarios para coordenarem as suas ac¢des com as de outros individuos.

Tanto Kummer (1971) como Nagel (1979 in Dunbar 1989), por exemplo,
colocaram o acento tonico no facto de os sistemas sociais dos primatas serem
essencialmente solugdes dos grupos para problemas ecoldgicos. Assim 0 que caracteriza
um grupo ndo é apenas a forma como ele funciona enquanto unidade-sistema de
acasalamento, mas também a forma como permite que os seus membros enfrentem
colectivamente os problemas correntes da sobrevivéncia dia-a-dia. Em alguns casos um

tipo de sistema social flexivel, como aquele que é permitido pelo padrdo mistura-
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separacao, pode permitir aos animais reduzir os custos da permanéncia em grupos com
demasiados animais, isto quando ndo existam beneficios directos a ganhar com a
adopcdo imediata de um tipo de estratégia de agrupamento em particular.

O comportamento de um animal ndo é definido por uma qualquer forma de pré-
determinacdo inata da sua espécie para actuar de uma forma especifica em quaisquer
circunstancias, mas € antes o resultado de um certo grau de avaliacdo das opg¢des que
este tem, e dos custos e beneficios implicados nessa escolha. Uma forma particular de
agrupamento social depende da extensdo com que problemas ambientais e de outra
natureza se imiscuem nas vidas dos animais. Devemos esperar encontrar um
determinado nivel de agrupamento apenas quando os problemas sociais e ecologicos
relevantes sao suficientemente proeminentes para terem um impacto significativo no
sucesso reprodutivo dos animais. Noutras palavras ndo devemos esperar ver todos 0s
niveis de um sistema social multinivelado em todas as popula¢Ges de uma espécie. SO se
podera esperar que isso aconteca se existir uma tendéncia geneticamente determinada,
ou se todas as variaveis ecoldgicas e demograficas sdo equivalentes em todos os
habitates (Dunbar 1989; Fedigan 1992).

A flexibilidade patente no comportamento dos primatas deve desencorajar a
visdo de que existem padrdes tipicos para cada espécie. Uma razdo importante para
adoptar tal postura € que ela nos afasta de qualquer necessidade de nos limitarmos as
origens ontogénicas do comportamento. Na maioria dos casos nos simplesmente nédo
temos a menor ideia se um determinado padrdo de comportamento €é herdado
geneticamente ou se é uma resposta fenotipica a condi¢cbes ambientais locais. Uma vez
que no actual ponto do conhecimento cientifico ndo o sabemos, e uma vez que de um
ponto de vista funcional (i.e. sociobiolégico) ndo faz nenhuma diferenca, parece nédo
haver nenhuma vantagem em persistir neste momento no imbroglio dos problemas

associados a dicotomia nature/nurture.
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2. Caracterizacdo da Espécie Alouatta palliata

Nas ultimas trés décadas um numero crescente de antropdlogos comegou a
seguir primatas ndo humanos noutros locais que ndo as savanas e florestas do Velho
Mundo, no que resta das florestas tropicais de todo o mundo. Dados acerca de espécies
que eram antes consideradas periféricas para as questdes da evolu¢do humana estdo
agora a desafiar muitas das percepc¢des que por muito tempo persistiram na ecologia
comportamental comparada dos primatas (Strier 1994b). No entanto, a Antropologia
tem tido algumas dificuldades em incorporar as descobertas relativas a estas novas
espécies nos seus modelos. As correntes antropocéntricas da Primatologia sdo
profundas, e parecem ser resistentes a mudanga.

Os uivadores sdo um bom grupo de primatas para analise por varios motivos.
Primeiro existem vérias espécies dentro do género Alouatta, a maior parte das quais
ocupando diferentes tipos de habitates. Isto permite-nos trabalhar com grupo de espécies
relacionadas em habitates iguais ou diferentes (Crockett 1987).

Para mais o género Alouatta € um dos mais estudados dentro da ordem dos
primatas, tendo sido alvo nos ultimos anos de diversos trabalhos em diferentes locais e
tipos de habitat.

Foi durante a década de trinta que o psic6logo Robert Yerkes enviou alguns dos
seus alunos para diversos pontos dos tropicos para estudarem o comportamento natural
de algumas comunidades de primatas. No dia de Natal de 1931 Clarence R. Carpenter
iniciou o primeiro trabalho de campo com um primata neotropical, 0 macaco uivador de
manto na ilha de Barro Colorado (Milton 1980). Esta foi a primeira analise baseada
numa recolha sistematica de dados no campo realizada numa populacao de primatas ndo
humanos, inaugurando-se assim uma nova abordagem em relacdo ao estudo do
comportamento animal em habitat natural. Na altura as duas Unicas experiéncias
anteriores eram o estudo de Niessen com chimpanzés na entdo Guiné Francesa (actual
Republica da Guiné), e o estudo de Bingham com gorilas no Congo Belga (actual
Republica Democréatica do Congo). No entanto, a soma do tempo total de duracdo
destes dois estudos ndo chega nem a quatro meses. O primeiro trabalho de campo de

Carpenter que ultrapassou um ano e meio, e que incluiu observagdes de varias espécies
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ndo s6 em Barro Colorado como noutros locais, foi durante muito tempo o melhor
exemplo de trabalho de campo na area da Primatologia (Kinzey 1986).

Existe hoje em dia um volume de dados longitudinais relativos a este primata
comparavel ao das espécies mais estudadas do Velho Mundo.

Em terceiro lugar, os uivadores, ao contrario do que antes se pensava — e que
muitos insistem em considerar — constituem enquanto género um modelo viavel para a
compreensdo da evolucdo do comportamento e sociedades hominideas. Apesar de terem
uma dieta folivoro-frugivora e ndo frugivoro-omnivora como seria provavelmente a dos
nossos antepassados hominidios, e de enquanto primatas neotropicais ndo estarem na
linha evolutiva directa do homem e seus antepassados (Pilbeam 1972), alguns aspectos
do seu comportamento transcendem as linhas taxondmicas — regra que se aplica a todos
os modelos (Kinzey 1986; Crockett 1987). O exemplo dos sistemas de acasalamento é
claro. A relagdo existente entre as invasfes dos grupos por parte de novos machos e o
infanticidio, que ocorre em Alouatta (vegetarianos), mas também de forma analoga em
Panthera leo (carnivoros), permite-nos inferir que as pressdes selectivas podem operar
independentemente dos padrées de forrageio das espécies (Crockett 1987; Strier 1994b).
Deve ser ainda recordado que os proto-humanos ndo evoluiram nas savanas, comegaram
antes a dirigir-se para ai a partir das florestas tropicais, trazendo consigo milhares de
anos de evolucdo e adaptacdo a esse tipo de habitat (Milton 1981). Para se
compreenderem as origens da complexidade cerebral hominidea devemos ndo apenas
observar a vida nas savanas, mas também ver o que se passa nas florestas tropicais, ja
que foi ai que foram dados os primeiros passos na direccdo de uma dependéncia
crescente das capacidades mentais.

Os uivadores e outros primatas ndo humanos ndo deverdo ser considerados a
priori como modelos para a evolugdo humana simplesmente por pertencerem a mesma
ordem. Deveremos buscar a aplica¢do de principios mais gerais da teoria da evolucao a
categorias especificas do comportamento, e ver como é que essas previsdes se encaixam
em diferentes espécies de animais. SO entdo seremos capazes de avancar previsdes

fidedignas acerca do comportamento dos nossos antepassados.
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2.1. Taxonomia e Distribuicédo

Os actuais primatas do Novo Mundo ou neotropicais, infraordem Platyrrhyni ou
Superfamilia Ceboidea, ocupam habitates desde os 24° Norte, em Tamaulipas México,
até aos 30° Sul no Rio Grande do Sul, Brasil. Existem vestigios fésseis que sugerem que
os platirrineos tenham tido no passado uma distribuicdo bem mais para Sul, até Santa
Cruz, Argentina. No entanto ndo foi encontrado até hoje nenhum indicio que aponte
para uma ocupacao de areas mais a Norte que a actual (Kinzey 1986).

Pensa-se que todas as espécies de primatas do Novo Mundo descendem de um
tipo de prossimio ou de macaco ancestral extinto que floresceu no continente
Americano durante o Oligoceno (entre 37 e 22,5 milhdes de anos atras),
contemporaneamente com o0 antepassado dos actuais antropdides do Velho Mundo
(Klein 1974). Mas apesar desta origem monofilética, os actuais primatas neotropicais
constituem uma linhagem filogenética bastante diversa, especialmente quando
comparada com a dos macacos do Velho Mundo.

Eles passaram para a América Central e do Sul por volta do Mioceno tardio
(entre 22,5 e 5 milhdes de anos atras) ou principios do Plioceno (entre 5 e 1,8 milhdes
de anos atras), altura em que se consolidou uma ponte de terra na regido do actual
Panama (Fleagle 1988).

As espécies do género Alouatta podem ser consideradas como verdadeiramente
colonizadoras, quando se aprecia a sua distribuicdo no Novo Mundo e a diversidade de
habitates que ocupam. A sua historia evolutiva foi influenciada por periodos alternados
de seca e de abundancia de chuva que ocorreram durante o Pleistoceno nos neotrépicos.
Esta instabilidade criou condicGes para a seleccdo de espécies com uma grande
capacidade de adaptacdo comportamental a habitates tropicais climaticamente muito
variaveis. Esta flexibilidade condutual esta patente em trés areas do comportamento dos
uivadores, no forrageio, nas relagdes intergrupais, na distancia social (Whitehead 1989).

Os platirrinios podem ser encontrados principalmente em regides de selva,
incluindo florestas secas ou humidas, e até a uma altitude de 3200 m (Aotus spp.)
(Kinzey 1986).

Os macacos uivadores sdo 0s primatas neotropicais com maior distribuicdo
(Crockett et al. 1987). Em geral estdo presentes em todas as areas onde existem
primatas nos Neotrépicos. Foram ja estudados desde o México até a Argentina

(antipodas geogréaficos da sua distribuicdo); em habitates com niveis de pluviosidade
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desde 1350 mm num ano até a 4953 mm; desde o nivel do mar até aos 2300 m; algumas
comunidades partilham os seus habitates com mais 11 espécies de primatas, enquanto
noutras zonas sdo a Unica espécie presente (Milton 1980; Chapman e Balcomb 1998);

Este macaco diurno do Novo Mundo pertence a familia Cebidae, subfamilia
Alouattinae. O género Alouatta é o Unico representante da tribo Alouattini (Strier 1999).
Actualmente reconhecem-se nove espécies dentro do género Alouatta: A. palliata, A.
pigra, A. seniculus, A. belzebu, A. fusca, A. caraya, A. arctoides, A. sara, A. coibensis
(Rylands, Mittermeier e Rodriguez-Luna 1995).

As espécies sdo alopatricas ao longo de toda a sua distribuicdo exceptuando trés
pequenos pontos de simpatria (entre A. palliata e A. pigra, na regido do lucatdo; A.
palliata e A. seniculus, na fronteira do Panama com a Colémbia; A. caraya e A. fusca,
na fronteira do Brasil com a Argentina) (Milton 1978a; Crockett 1987). Esta
distribuicdo revela um alto grau de exclusividade na utilizacdo das areas, e parece
dever-se ao facto das diferentes espécies estarem a utilizar o mesmo nicho ecolégico
(Milton 1998).

Em relacdo a Alouatta palliata, a espécie pode ser encontrada desde o Sul do
México até a regido Oeste da Colémbia e Equador (Rowe 1996; Rodriguez-Luna 1997).

Uma vez que as populacdes apresentam varias diferencas (coloracdo do pélo,
tamanho corporal, caracteristicas sociais, etc.) podemos assumir que a competicao intra-
género terd sido um factor determinante para o surgimento destes caracteres distintos.

Em relacdo a Alouatta palliata mexicana esta subespécie estd presente nos
estados de Veracruz, Chiapas, Tabasco, Campeche, e parte de Oaxaca (Estrada e
Coates-Estrada 1984).
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2.2. Caracteristicas Fisicas

A subespécie Alouatta palliata mexicana apresenta em termos gerais as mesmas
caracteristicas fisicas que a subespécie mais conhecida, Alouatta palliata palliata. Esta
divisdo taxondémica baseia-se principalmente em caracteristicas internas, ja que
fenotipicamente apenas existem pequenas diferencas ao nivel do cranio (Rodriguez-
Luna 1997).

Esta subespécie caracteriza-se por um acentuado dimorfismo sexual, pesando 0s
machos adultos entre 5 e 10 kg, e as fémeas de 4 a 7 kg, verificando-se também
diferencas quanto ao tamanho dos dentes caninos. Em termos de complei¢do corporal
este dimorfismo é acentuado pelo maior desenvolvimento nos machos do 0sso hidide,
estrutura implicada na emissao de fortes vocalizagdes (Crockett et al. 1987; Rodriguez-
Luna 1997). Sera de referir que os uivadores entdo entre os primatas do Novo Mundo
com maior tamanho. O dimorfismo sexual nos uivadores pode ser o resultado da
selec¢do do comportamento agressivo num sistema de acasalamento promiscuo — acgao
da seleccdo intra-sexual pré-cupolatéria —, e/ou da seleccdo do cuidado parental
indirecto por parte dos machos através de uma divisdo social de tarefas, ficando estes
encarregues da defesa dos grupos em relacdo aos predadores e grupos rivais (Smith
1977).

Em relagdo a coloragdo corporal ndo existem diferengas entre sexos, sendo
castanhos escuros com algumas tonalidades douradas na regido lombar. Alguns animais
apresentam ainda manchas de dimenséo variavel nos membros posteriores e cauda.

Possuem uma cauda preénsil com aproximadamente 50 cm de comprimento num
individuo adulto (variacdo entre 48.1 e 60.5 cm), em que se detecta o dermatoglifo,
estrutura situada na parte interior da cauda numa regido sem pélo, e que permite uma
grande sensibilidade (Rowe 1996). Tal como noutras espécies a cauda funciona nestes
animais como um quinto membro, especialmente quando se alimentam nos ramos
terminais das arvores (Kinzey 1986). A preénsibilidade da cauda parece ter duas
principais funcdes, a reducdo dos custos de locomogcdo — os uivadores movem-se
quadrupedamente sobre a superficie superior dos ramos — e facilitar os movimentos
executados durante as actividades alimentares (Milton 1980). Em relacdo a este ultimo
aspecto, Mittermeier e Fleagle (1976) afirmam que a utilizagdo da cauda permite aos

animais arboricolas um aumento da eficacia do forrageio na ordem dos 150%.
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As cores dos frutos de que os macacos se alimentam sdo normalmente o
amarelo, o cor de laranja, e principalmente os verdes, quando ainda ndo estdo maduros.
As propriedades reflexivas de muitos dos frutos que se encontram escondidos no meio
da vegetagéo, sdo mais parecidas com os reflexos das folhas quando vistas desde cima
do que quando vistas por baixo, pelo que uivadores terdo provavelmente uma vantagem
sobre outros primatas em procura-los pendurando-se em vez de 0s procurarem no meio
da vegetacdo (Kinzey 1986). A cauda preénsil assume-se assim acima de tudo como
uma adaptacao corporal em termos de postura no contexto alimentar.

Em geral os uivadores movimentam-se nos estratos altos e médios das florestas
(Mendel 1976; Serio-Silva 1992). Nao obstante esta preferéncia marcada, os uivadores
foram ja observados a caminhar no solo (Mittermeier 1988; obs. do autor).

No que diz respeito aos pardmetros de desenvolvimento, a maturidade sexual é
atingida aos 42 meses pelos machos e aos 36 meses pelas fémeas (Crockett et al. 1987,
Rowe 1996). O tempo de gestacdo é de aproximadamente 186 dias, com um periodo
entre nascimentos de 17 a 22.5 meses (Glander 1980). O em media estro dura 16.3 dias
(Crockett et al. 1987).

Quanto a natalidade ndo se verifica sazonalidade nos nascimentos, mas
nalgumas populacbes foram identificados picos anuais em relacdo ao numero de
nascimentos (Crockett et al. 1987; Neville, Glander, Brazza e Rylands 1988).

De referir ainda que em Alouatta palliata (assim como na subespécie que foi
estudada) os machos com menos de dois anos ainda ndo apresentam o escroto pendente,
e 0s seus testiculos permanecem na regidao abdominal no canal inguinal (Glander 1980).
Este fendmeno pode funcionar como uma estratégia que 0s machos usam para
retardarem a sua expulsdo dos grupos (Froehlich, Thorington e Otis 1981). A descensdo
até a posicdo final da-se aproximadamente aos trinta e seis meses (idade da maturidade
sexual). A actividade sexual pode ser fisiologicamente possivel nessa altura, mas nédo
ocorre provavelmente até a alguns meses mais tarde devido a existéncia de pressdes
sociais (Cortéz-Ortiz, Rodriguez-Luna e Serio-Silva 1993). E possivel que os machos
que se juntam a outros grupos vejam a sua actividade sexual ser adiada até ao momento
em que atinjam um estatuto social superior (Glander 1980).

Em geral os machos sé sdo classificados como adultos a partir dos 5 anos [ex.

subadultos — 5 anos e adultos — 6 anos: Pope (1990); jovens adultos — 5 a 7 anos, adultos
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de meia idade — 7 a 10 anos, adultos antigos — 10 em diante: Jones (1985)
(classificagOes baseadas em padrdes de micro-desgaste dentario)].

Em média os animais tém uma esperanca de vida a nascenca de 20 anos.
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2.3. Organizacéo Social

Quase todas as formas de organizagdo social estdo representadas entre o0s
primatas no Novo Mundo, e existe também alguma variabilidade nos tipos de estruturas
sociais identificadas entre diferentes populacGes de uma mesma espécie (Kinzey 1986).
Nalguns casos as diferengas entre as varias espécies parecem ser menores do que as
diferengas numa mesma espécie entre diferentes habitates, e mais ainda quando se
consideram os efeitos da sazonalidade.

Os grupos de Alouatta tém em média 14 individuos - variacdo de 3 a 44 -, com
uma propor¢do macho/fémea de 1.16:4.11 (Crockett et al. 1987; Rodriguez-Luna 1997).

Em relacdo a estrutura social dos grupos dos uivadores de manto, esta é em geral
considerada como sendo do tipo multimacho, embora alguns grupos apresentem uma
estrutura unimacho quando a densidade populacional é baixa (Hladik 1975). Quando
esta aumenta, varios machos adultos podem coexistir num mesmo grupo. Esta situacéo
corresponde ao que é observado entre os uivadores vermelhos (Alouatta seniculus), e
nos lémures de Madagascar, com a diferenca de que ai as fémeas sdo geralmente menos
tolerantes e o sistema social assume os contornos de um matriarcado (Jolly 1966;
Kappeler 1993; Pope 2000).

A existéncia de grupos do tipo unimacho pode também resultar da formacédo
recente de grupos pela associagdo de mais de uma fémea a um s6 macho.

Quanto a hierarquizacédo das interaccdes entre 0s membros dos grupos, alguns
autores descrevem a existéncia de relacdes de dominancia entre os machos dependentes
e invertidas em relacdo a idade dos individuos (Jones 1980, 1985; Zucker e Clarke
1998; Strier 1999). Geralmente este padrdo resulta do facto dos imigrantes apenas
permanecem nos grupos se se conseguirem tornar dominantes em relacdo a todos os
individuos do seu sexo. Este sistema é parecido com o que existe nos langures de
Hanuman, mas nesta espécie as fémeas tornam-se dominantes nos seus grupos natal
(Hrdy 1977).

Apesar das principais caracteristicas da sua organizacdo social se aproximarem
as de outros primatas com uma estrutura também do tipo multimacho, os uivadores de
manto mantém a coesdo social com um minimo de interac¢Bes sociais abertas.
Normalmente os autores afirmam que nesta espécie quase ndo existe alocatagem, o
comportamento agressivo em contexto alimentar € minimo, e quase ndo existem

agressOes dirigidas aos parceiros sexuais (Mittermeier 1988). Muitos investigadores
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foram incapazes de encontrar uma consisténcia nas relagdes entre individuos que Ihes
permitisse definir uma hierarquizacao das relagcdes de dominéncia (ex.: Carpenter 1934,
1964; Smith 1977).

No entanto, as hierarquias de dominéncia sdo caracteristicas de muitas
sociedades animais, e quase universais entre as aves e mamiferos que vivem em grupos
(Wilson 1975). Com o acumular de dados acerca desta espécie os investigadores
aperceberam-se da existéncia de comportamentos assimétricos entre os uivadores, mas
que se caracterizam por frequéncias de ocorréncia baixas, € por serem quase sempre
muito subtis.

Alguns autores justificam este padrdo de relacionamento social pelo tipo de
recursos alimentares que o0s uivadores utilizam. Frequéncias elevadas de
comportamentos agressivos implicariam gastos metabdlicos tdo altos que as forcas de
seleccdo favoreceram uma contengdo na sua emissdo (Klein 1974; Jones 1983). As
consequéncias comportamentais das diferencas ao nivel da dieta entre e dentro das
populacdes tém sido pouco estudadas, isto apesar de alguns autores terem ja sugerido
que existird uma correlacdo positiva entre a qualidade da comida e a energia disponivel
para ser investida em actividades sociais. Em locais onde os itens alimentares tenham
um valor nutritivo baixo — caso dos uivadores folivoros — a relacdo tempo/energia estara
mais condicionada do que em locais onde a comida apresente valores nutritivos altos, ja
que o dispéndio de energia esta limitado pela quantidade de energia adquirida.

Wilson (1975) refere que para cada espécie, dependendo de diversos detalhes do
seu ciclo de vida, das suas preferéncias alimentares, e dos rituais de acasalamento,
existira um nivel optimo de agressividade acima do qual o bem estar do animal comeca
a baixar. Para algumas espécies este nivel é zero, por outras palavras os animais deverao
ser totalmente ndo-agressivos. Parece que com raras excepcgdes a evolugdo favoreceu
baixas taxas de agressdo entre os primatas folivoros (Jolly 1985). Por outro lado, tempo
investido em comportamento agressivo € tempo ndo investido em alimentacdo e
reproducéo, o que pode resultar numa diminuicao do sucesso reprodutivo individual.

Ainda assim, quando o comportamento agonistico é favorecido em espécies
folivoras, deve-se esperar que 0s comportamentos agressivos menos dispendiosos em
termos energéticos sejam o0s mais emitidos. Uma maior competicdo ecoldgica em
habitates mais stressantes pode conduzir a maior agressividade, mas esta sera expressa

através de formas de agressdo energicamente pouco dispendiosas.
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No caso de Alouatta a escalada do comportamento agressivo € sustida através do
comportamento ritualizado. Desta forma existe uma economia na emissdo de
comportamentos energicamente mais dispendiosos através de um decréscimo da
ambiguidade dos sinais emitidos, 0 que anda a par de uma clarificacdo das capacidades
dos adversarios. A ritualizacdo do comportamento é também uma caracteristica comum
entre os primatas folivoros (Jolly 1985). Entre algumas espécies em que existe também
uma organizacdo social do tipo multimacho desenvolveram outros mecanismos, como
um aumento na afiliacdo (chimpanzés comuns e bonobos), a reconciliagdo (has mesmas
espécies), as saudacOes (babuinos da savana), ou através do controlo da distancia
(capuchinhos castanhos) (Robbins 1996). As relacGes de aproximacdo-afastamento,
estabelecidas sem qualquer tipo de contacto entre os intervenientes, sdo bastante
comuns nos uivadores e podem ser consideradas como o reflexo de relacbes de
dominéncia ja estabelecidas, enquanto que as interac¢des agonisticas podem significar
um desafio a essas relagdes (Walters et al. 1987; Robbins 1996).

Uma vez que o desfecho de uma emissdo continuada de comportamentos
ritualizados parece depender da capacidade de persisténcia dos intervenientes, no caso
de Alouatta esse facto parece favorecer os animais mais jovens para quem a entrada
num grupo social se assume como fulcral para poder aceder a oportunidades de
reproducdo. O tempo esta do seu lado pelo que os machos residentes, que ja tém uma
posicdo assegurada na unidade social, acabardo por ceder aos mais jovens uma
oportunidade de entrada (Jones 1980). Tendo ultrapassado este filtro de accdo forte, o
estatuto de um macho pode ser assegurado ao longo de muito tempo. Por outro lado, o0s
custos da agressdo contra intrusos podem ser partilhados por todos os machos de um
grupo, nédo recaindo sobre um so individuo. Com as fémeas a situacdo é diferente, ja que
elas podem sofrer os efeitos cumulativos de um estatuto social baixo - menor acesso a
recursos -, e também de uma actividade reprodutiva continua, com gravidezes
consecutivas. O seu sucesso reprodutivo podera assim diminuir significativamente
(Froehlich et al. 1981).

O mecanismo de regulacdo da populacdo mais comum entre os individuos desta
especie € a dispersdo (Jones 1995; Calegaro-Marques e Bicca-Marques 1996). A
dispersdo enquanto meio de selec¢do € um dos poucos processos de evolucdo sobre o
qual os individuos podem exercer um controlo directo (Jones 1995). Nos casos em que

0S animais vivem em grupos e partilham os recursos, os padrdes de disperséo reflectem
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decisdes conscientes por parte dos préprios individuos, dos seus progenitores, ou dos
seus parceiros. Assim, a decisdo de migrar pode ser encarada como parte de uma
estratégia individual global de optimizacdo do sucesso reprodutivo a médio ou longo
prazo. Pope (1990) indica que em Alouatta seniculus uma dispersdo bem sucedida pode
implicar os esforgos conjuntos de mais de um macho, e que as coligagdes entre machos
aparentados tém mais sucesso na tomada de grupos do que as que se estabelecem entre
machos sem relacdes de parentesco.

Os machos dispersam-se em muitas espécies (pelo menos socialmente) apesar
dos custos implicados nesse movimento. Uma vez que 0 género V€ 0 Seu SUCesSo
reprodutivo depender do acesso a fémeas, 0s machos tentam maximizar o numero de
parceiras sexualmente disponiveis. Ora uma das formas de conseguir isto é afastando-se
das fémeas aparentadas e entrar em grupos de individuos com os quais nao partilhem
quaisquer relagdes familiares (Agoramoorthy e Rudran 1993). Por outro lado, uma vez
que as fémeas vém o seu sucesso reprodutivo depender do acesso a recursos alimentares
e ndo da presenca ou ndo de animais aparentados, a sua maior preocupacao passa pelo
conhecimento das areas vitais de residéncia. Nos casos em que as pressdes ecoldgicas
ndo permitem uma monopolizag¢do dos recursos ou das areas vitais, as fémeas podem-se
dispersar (ex.: Alouatta palliata).

Os custos da dispersdo deverdo variar dependendo do grau exclusdo social e
espacial dos individuos que saem. Serdo maiores quando estes deixam de interagir com
outros animais familiares, e simultaneamente passem a residir numa area estranha.

Estes custos podem decompor-se em duas principais categorias, somaticos ou
genéticos. Os custos genéticos sao em parte inversos aos beneficios da consanguinidade,
que passam pelo estabelecimento ou manutencdo de genomas coadaptados a condicdes
especificas de um local. Quanto aos custos somaticos da reproducdo fora do grupo de
nascenca, estes resultam do condicionamento das dietas, ja que as melhores areas de
alimentacéo estdo em principio ocupadas pelos grupos existentes (Moore e Ali 1984).

Pope (1989) verificou para Alouatta seniculus que 0s animais que se estavam a
dispersar tinham uma dieta mais pobre, com menos proteinas e fosforo e com mais
fibra. Esta relacdo pode ser especialmente prejudicial para os mamiferos do sexo
masculino que sdo mais vulneraveis a subnutri¢do, especialmente durante a puberdade
qguando as substancias androgénias actuam anabolicamente limitando a energia
disponivel para os individuos. Eles podem ainda ter nesta fase mecanismos de

desintoxicacdo inadequados para a dieta marginal a que sdo obrigados quando
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forrageiam como solitarios (Froehlich et al. 1981). Por outro lado em geral os animais
que se dispersam sdo, em termos agressivos, alvos preferenciais para 0s machos
residentes nos grupos (Glander 1992; Fedigan, Rose e Avila 1998).

As espécies Alouatta palliata e Alouatta seniculus sdo as unicas conhecidas em
que se verifica uma dispersdo social e espacial regular tanto dos machos como das
fémeas (Crockett 1984; Glander 1992; Calegaro-Marques et al. 1996; Pope 1999). Esta
também ocorre esporadicamente noutras espécies de primatas como nos gibdes
(Leighton 1987), gorilas da montanha (Harcourt 1978), babuinos hamadrias (Abegglen
1984 in Strier 1994b), saguins e tamarinos (Sussman e Garber 1987), e em outras
especies de primatas neotropicais.

Uma explicacdo parcial para o facto de os primatas do Novo Mundo e do Velho
Mundo aparentemente divergirem nas suas respostas em relagdo aos potenciais custos
da dispersdo social, poder estar relacionada com diferencas que se registam ao nivel da
pressdo exercida pelos predadores. Apesar de em ambos 0s continentes existirem
predadores aéreos, no Novo Mundo ndo existe nenhum animal equivalente ao leopardo
africano. Este carnivoro que sobe as arvores é um dos principais predadores de
primatas, e as suas histdrias biogeogréaficas sobrepdem-se (Isbell e van VVuren 1995).

Enquanto que no caso das fémeas estas saem normalmente dos seus grupos de
forma voluntéria, isto apesar de ja terem sido observados casos de transferéncia forcada,
no caso dos machos estes sdo quase sempre expulsos pelos outros machos do grupo
(Moore 1984).

Parece logico que os machos jovens desta espécie sejam cada vez menos
tolerados a medida que vao crescendo. Primeiro, as probabilidades de os machos
dominantes nos grupos serem seus pais sdo em média menores do que em relacdo aos
infantis. Para mais esses machos jovens (ndo aparentados com quem se esta a reproduzir
nesse momento no grupo) competem pelos recursos com 0s dominantes e em especial
com as suas crias, que por outro lado sé@o mais susceptiveis de serem exploradas devido
a sua idade e tamanho. Como segundo motivo para este comportamento, a medida que
estes machos atingem a puberdade representam uma ameaga directa ao sucesso
reprodutivo dos machos adultos, mesmo no que diz respeito aos seus proprios
progenitores (Dittus 1979).

Em Alouatta palliata os machos podem manter-se periféricos durante varios

anos (Scott, Malmgreen e Glander 1978), e sdo perseguidos directamente e com grande

38



intensidade pelos machos pertencentes aos grupos (Glander 1992; Cuarén 1997; obs. do
autor).

Mas as questdes relacionadas com a saida dos animais dos grupos de nascenca
envolvem a discussdo dos processos ultimos implicados neste processo e que se deverdo
rever.

A maioria das abordagens acerca da emigracao e transferéncia entre grupos tanto
nos primatas como em outros vertebrados, defendem que a principal consequéncia
destes movimentos ¢ a reproducdo fora dos grupos de nascenca (Packer 1979; Wilson
1975; Calegaro-Marques et al. 1996). No entanto, alguns autores chamam a atencéo
para o facto de que se a dispersdo resulta de outros factores que ndo exclusivamente a
reproducdo — por exemplo, o evitamento da competicdo intraespecifica pela escolha do
habitat — entdo o evitamento da consanguinidade pode ser um epifenémeno e ndo uma
adaptacdo associada directamente aos movimentos de transferéncia (Packer 1979;
Moore 1984). Se a principal razdo para a dispersdo dos grupos de nascenca € a
competicdo pelos recursos, a hipdtese da consanguinidade sera impropria e
desnecessaria para explicar a existéncia deste comportamento — a exogamia no homem
também pode ser encarada mais como um fendmeno sociopolitico do que como um
mecanismo directo de evitamento do incesto.

Apesar de, em teoria, 0s animais que emigram poderem evitar a dispersdo
permanecendo na area vital do seu grupo original, para efeitos de seleccdo sexual e
evitamento da consanguinidade a emigracdo e a dispersdo sdo equivalentes, j& que
ambos 0s mecanismos resultam num corte de relagdes sociais com um conjunto de
individuos.

Mas central para a hipétese do evitamento da consanguinidade € a observacéo da
existéncia de depressdo por consanguinidade nos acasalamentos entre parentes
préximos, principalmente devido a um aumento do homozigotismo e & consequente
exposicdo a alelos recessivos perniciosos (Wilson 1975). A consanguinidade pode
diminuir o sucesso reprodutivo dos animais de varias formas, mas normalmente actua
através do aumento da mortalidade fetal ou infantil, e parece claro que tais reducdes no
sucesso reprodutivo individual devem ter funcionado como forgas selectivas poderosas
contra a ocorréncia de acasalamentos entre individuos aparentados.

No entanto, o aumento do homozigotismo também significa que os irmaos
saidos desse tipo de relacOes estardo mais estreitamente relacionados entre si,
beneficiando assim dos mecanismos de seleccdo parental: a consanguinidade pode ser
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encarada como um fenémeno que potencialmente promove o aumento do altruismo e da
sociabilidade. Numa determinada populacdo niveis altos de homozigotismo estardo
correlacionados com uma probabilidade alta de um individuo estar rodeado de outros
que sdo seus parentes; nestas circunstancias uma diminuicdo ou mesmo supressao da
competicdo sera beneficiada pela seleccao parental.

A situacdo é ainda mais confusa pela importancia que tem a historia reprodutiva
dos grupos. Quando numa populacdo em que existia saida do grupo de nascenca para
reproducdo, os animais passam acasalar dentro do préprio grupo (seja por que razdo
for), o aumento do homozigotismo ira expor os alelos recessivos prejudiciais
acumulados durante a fase do acasalamento fora do grupo, e os efeitos da depressdo por
consanguinidade serdo graves. No entanto, com o tempo estes alelos serdo eliminados
da populac¢do promovendo um novo equilibrio, e a depressdo por consanguinidade sera
reduzida ou mesmo eliminada — ou alternativamente a populacio podera extinguir-se. E
claro que se uma populagdo nunca se tiver reproduzido com individuos “de fora”, entdo
os alelos prejudiciais nunca terdo oportunidade de se acumularem e nunca se observara
a depressao.

Entre os babuinos e os chapins grandes os individuos parecem ndo evitar o
acasalamento com parentes: eles dispersam-se e entdo acasalam com quem encontram.
Se o evitamento da consanguinidade foi seleccionado nestes casos, entdo 0 mecanismo
deve estar baseado na dispersdo e ndo no evitamento comportamental do incesto
baseado num reconhecimento dos parentes (Moore et al. 1984).

No entanto, verifica-se que os sistemas de reconhecimento dos parentes nos
vertebrados parecem ser altamente sofisticados. Um destes mecanismos podera estar
relacionado com o reconhecimento através da aprendizagem e familiaridade com os
animais gque se associam com as progenitoras (isto entre os mamiferos). Desta forma o
parentesco seria estabelecido probabilisticamente com base em £, o coeficiente de
familiaridade, e ndo directamente com base no coeficiente de parentesco 7, 0 que podera
aumentar as dificuldades de deteccdo (Bekoff 1980 in Moore et al. 1984). Existem no
entanto provas esmagadoras de que em geral os vertebrados de uma maneira ou de outra
reconhecem, lembram-se, e respondem de modo diferente a diferentes individuos
(Cheney e Seyfarth 1982; Bateson 1983 in Moore et al. 1984). Estudos com espécies
pertencentes ao genero Macaca e com roedores demonstraram a existéncia de respostas
diferenciadas em relacdo a meios irmaos paternos e a desconhecidos. Os mecanismos

que permitem estas discriminacdes envolverdo alguma forma de correspondéncia
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baseada nos fendtipos dos individuos (Manning e Dawkins 1998). Outros autores
defendem que os primatas utilizam o conceito cognitivo de parente, tal como o fazem
em relacdo a outros — progenitora/cria; predador aéreo; individuo (Bernstein, Judge e
Ruehlmann 1993).

Ora, se os individuos reconhecem o0s seus parentes, e 0s custos associados a
consanguinidade superam os custos da reproducédo fora do grupo de nascencga, entdo a
partida sera de esperar que 0s mecanismos comportamentais de evitamento do incesto
sejam favorecidos pela selecgéo natural. O incesto pode ser evitado sem emigracdo ou
dispersdo sistematica dos individuos, mas se parentes mais distantes sdo mais
dificilmente reconhecidos (ex. primos), entdo 0s mecanismos comportamentais de
evitamento do incesto terdo alguma dificuldade em se desenvolver. O que se verifica em
varias espécies é que existe um reconhecimento desses individuos que podem nalguns
casos ser considerados como parceiros preferenciais para acasalamento (ex.: humanos).
Os chapins grandes (Parus major), pardais de coroa branca (Zonotrichia leucophys) e os
macacos verdes (Cercopithecus aethiops), discriminam entre membros da sua
comunidade e estranhos, e todos preferem acasalar com os parceiros dos seus grupos,
apesar de isto conduzir a niveis superiores de consanguinidade (Cheney et al. 1982;
Moore et al. 1984). Estes dados demonstram que um grau de incesto moderado nem
sempre é evitado.

Em resumo, pode-se concluir que a dispersdo € onerosa enquanto que o
reconhecimento dos parentes e 0s mecanismos de evitamento do incesto em principio
ndo o sdo. Se a consanguinidade implica custos, e 0 comportamento é optimizado pela
seleccdo natural, devemos esperar encontrar o evitamento comportamental em vez da
dispersdo demogréafica enquanto mecanismo de evitamento do incesto.

Em termos de adaptagdo evolutiva, quando os padrbes de dispersdo implicam
riscos significativos de ocorréncia de incesto, o evitamento comportamental evolui. Por
outro lado quando os padrdes de dispersdo reduzem esses riscos, a ocorréncia de
consanguinidade ocasional pode ndo impor custos suficientemente altos que favorecam
0 evitamento comportamental do incesto, e provavelmente nunca chegardo a ser
suficientes para causar modificagdes nos padrbes de dispersdo. Finalmente quando os
riscos da migracao ou os beneficios de manter os recursos escassos dentro de um grupo
de parentes sdo bastante altos, os custos da consanguinidade podem ser superados pelos

beneficios da filopatria (Isbell e van Vuren 1995; Agoramoorthy e Rudran 1993).
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No caso de Alouatta, 0os animais parecem seguir a segunda estratégia, ja que a
dispersdo implica normalmente uma saida do ambito territorial do grupo de nascenca,
impedindo desta forma a ocorréncia de incesto. Neste momento a populacdo que foi
estudada assume-se como um verdadeiro “tubo de ensaio” para a acgdo destas forgas. A
situacdo geografica do seu habitat que resulta numa auséncia de possibilidades de
integracdo em novos grupos esta a provocar um aumento exponencial das possibilidades
de consanguinidade. No entanto os padrbes de dispersdo s6 foram ainda alterados para
as fémeas, que nunca saem do grupo. Para os machos, a dispersdo continua a verificar-
se, apesar de estes voltarem a integrar-se no grupo original depois de se manterem

solitarios por um periodo variavel.

Um comportamento a que ja fizémos referéncia, e que por vezes surge associado
a dispersdo dos machos, é o infanticidio. O infanticidio j& foi observado em Alouatta
palliata, Alouatta seniculus, e Alouatta pigra (Calegaro-Marques et al. 1996).

Foram propostas varias explicacbes para as causas e funcbes Ultimas do
infanticidio entre os primatas ndo humanos. Estas incluem patologia social nao
adaptativa, vantagem adaptativa resultante do acesso reprodutivo imediato, e/ou redugéo
de competicéo por alimentos (Agoramoorthy e Rudran 1995; Moore 1999).

No entanto a hipotese que parece corresponder as pressdes ecologicas que estas
especies enfrentam é a da reducdo da competicdo por alimentos. Nalguns estudos
verificou-se a existéncia de infanticidio em grupos multimacho estaveis durante épocas

de escassez alimentar (Agoramoorthy e Rudran 1995).

As vocalizacdes dos uivadores constituem sem duvida uma das caracteristicas
mais distintivas destes animais. Existem referéncias as vocalizagdes dos uivadores
desde o primeiro estudo (Carpenter 1934), e muitos outros relatos se seguiram.

As vocalizacOes de intensidade alta s&o comuns entre os primatas do Velho e
Novo Mundo. Entre as mais caracteristicas estdo o “whoop” do langur (Presbytis
entellus, Hrdy 1977); as “cancOes” dos gibdes (Hylobates spp., Whitten 1982); os
chamamentos de grupo dos siamangos (Hylobates syndactylus, Chivers 1974); e o
rugido dos colobus brancos e pretos (Colobus guereza, Marler 1980 in Sekulic 1982b).

Os investigadores concluiram que alguns dos padrbes de vocalizagbes entre 0s
primatas sdo exibi¢des agressivas com importantes fung¢fes ao nivel do distanciamento

entre os grupos. A comunicagdo vocal entre 0s primatas serve em parte para manter a
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distribuicdo espacial através de sinais que aumentam, mantém, ou diminuem a distancia
entre os individuos (Whitehead 1989; Jones 1998). Este tipo de comunicacdo €
especialmente importante para espécies que habitam florestas densas onde a
comunicacdo visual € impossivel a grandes distancias. As fortes vocalizagBes dos
uivadores sdo consideradas ha j& muito tempo como um sinal de media¢do espacial
intergrupal (Chivers 1969; Milton 1980). Tém também funcdes de coordenacdo para a
coesdo intragrupal; de transmissdo de informacdes acerca da localizacdo dos recursos;
de atracgéo de parceiros sexuais; e de iniciacdo e direc¢do dos movimentos dos grupos.
Enquanto que em A. palliata o distanciamento parece ser a principal fungdo dos
“coros da madrugada”, ao contrario do que acontece com outros primatas que também
habitam as florestas, os uivadores envolvem-se em disputas vocais durante o dia sempre
gue outros grupos ou individuos solitarios se encontrem préximos. Considerando a
estrutura dos uivos, e 0s contextos em que estes foram observados, pensa-se que 0S
uivadores se apercebem das capacidades dos seus adversarios atraves da duracdo e

frequéncia das suas vocalizagdes (Sekulic 1982a; Whitehead 1989).
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2.3.1. Influéncias do Parentesco, Relacdes Espaciais e Demografia na
Organizacgéo Social

A consequéncia mais evidente da dispersdo é a impossibilidade do
estabelecimento de relacdes estaveis entre parentes.

O comportamento preferencial entre parentes ndo é um padrdo generalizado
dentro da ordem dos primatas. A variacdo na importancia do parentesco para a
determinacdo do comportamento dos individuos pode ser em larga parte atribuida a
diferencas entre espécies e entre populacdes em relacdo a variaveis demogréaficas, como
a dispersdo ou a mortalidade, assim como a organizacao social. Estes factores limitam
as oportunidades que um ou mais individuos relacionados geneticamente terdo para
interagir durante a sua vida (Gouzoules et al. 1987).

Os uivadores juvenis emigram a partir dos seus grupos natal independentemente
do sexo, padrdo este comum entre 0os macacos do Novo Mundo (Strier 1994b, 2000;
Pope 2000). Quando os jovens adultos conseguem entrar num grupo ja existente ou
formam os seus proprios grupos, as unidades sociais resultantes sdo por consequéncia
constituidas por individuos ndo aparentados, e assim desprovidas de quaisquer redes de
parentesco (Zucker et al. 1998).

Torna-se assim muito dificil defender a ocorréncia de seleccdo parental entre 0s
uivadores. A Unica forma de esta se poder verificar serd nos casos de animais ja
integrados com sucesso em diferentes grupos assistirem 0s seus parentes a entrarem nos
seus novos grupos. Isto implicaria a existéncia de um reconhecimento dos parentes —
mecanismos que como vimos acima ja foram identificados nos primatas —, que sO seria
efectivamente possivel se os individuos permanecessem no seu grupo natal até pelo
menos aos dois anos de idade (idade média da dispersdo). Desta forma estariam
presentes no momento em que as progenitoras ddo a luz novas crias, e assim
conheceriam os seus irmaos (vinte e trés meses de intervalo entre nascimentos) (Glander
1980). Este tipo de comportamento foi j& observado para Cercopithecus aethiops e
Macaca mulata (Cheney e Seyfarth 1983 in Gouzoules et al. 1987).

Apesar de se considerar que o parentesco desempenha um papel importante no
comportamento social e na determinacdo dos padrdes de dispersdo, ndo € um pré-
requisito para a cooperagé@o ou para a afiliacdo entre os machos. Uma explicacao para a
cooperacéo e afiliacdo nos grupos multimacho de varias espécies de mamiferos em que

os machos sdo filopatricos € a seleccdo parental (muriquis, chimpanzés, macacos
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aranha, cdes selvagens africanos); mas machos ndo aparentados em grupos multimacho
podem também estabelecer coligacBes ou apresentar comportamento afiliativo (ledes,
babuinos da savana, chitas). Noutros casos machos que sdo aparentados ndo apresentam
lagos sociais fortes (macacos lanudos, colobus vermelhos) (Richard 1981). A
variabilidade ndo parece demonstrar a existéncia de um padréo generalizado.

A observacdo das mudancas no comportamento social e nas estruturas de
parentesco nas populacfes a medida que estas flutuam demograficamente, pode ajudar a
demonstrar como é que mudancas na disponibilidade de parceiros sexuais e de parentes
podem influenciar o comportamento e a genética, fornecendo deste modo testes para o0s
mecanismos de evolucdo (Pope 1998).

Areas em que todo o espaco esta ocupado pelos territorios dos grupos existentes
oferecem poucas oportunidades para a formacdo de novos grupos, mas o crescimento
poderd continuar ao nivel intragrupal. A medida que estes grupos aumentam vao
amadurecendo, e as matrilineas expandem-se tornando-se relacionadas de forma mais
estreita. Em uivadores vermelhos os grupos podem chegar a ter tantos machos quanto
fémeas (mas s6 0 macho dominante se reproduz) (Sekulic 1983), descendendo todos de
um mesmo pai (Eisenberg 1991).

Apesar de em varias espécies as unidades sociais nem sempre serem constituidas
por individuos aparentados, € mais provavel que isso aconteca quando as populacdes
estdo a atingir a capacidade de carga. Se a densidade populacional é alta e existem
varios machos em cada grupo, as possibilidades de sucesso para um macho solitario que
queira invadir um grupo sdo muito baixas, e s6 a cooperacdo entre varios machos
tornard isso possivel. As oportunidades para machos de estatuto baixo sdo também mais
baixas, mas por vezes ocorrem mudancas hierarquicas. Estes por outro lado podem

adoptar estratégias alternativas que lhes permitam reproduzirem-se (Jones 1995a).

Mas se o aumento populacional pode permitir o desenvolvimento de relacfes
entre parentes em espécies em que normalmente isso ndo aconteceria (caso da
populacdo estudada), por outro lado provoca alteracdes significativas ao nivel da
organizagdo espacial entre os individuos.

Uma questdo fundamental para as comunidades de animais sociais € a
manutencdo de um comportamento espacial dptimo. Conseguir o equilibrio correcto

entre a agregacdo e a dispersdo exige um compromisso estratégico entre uma
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diversidade de pressdes selectivas que em ultima andlise maximizam as aptiddes
individuais (Cowlishaw 1999).

Os trabalhos de Hediger (1950) e de Hall (1966), atrairam a atencdo dos
antropélogos, mas tiveram pouco impacto no estudo do comportamento animal.

O antropdlogo E.T. Hall definiu em 1966 a disciplina da Proxémia (proxemics)
como o estudo da percep¢do humana no uso do espacgo (Seward e Bramblett 1980).

Para Hediger (1950), a distancia social teria a validade de variavel social. A
distéancia individual seria definida como o padrdo particular de separagéo espacial entre
os individuos que prevaleceria dentro dos agrupamentos das espécies gregarias. Esta
definiria também a distancia absoluta minima entre os individuos. No homem o termo
espaco pessoal refere-se a uma area privada que envolve o individuo (Hinde 1974). A
distancia social serd o limite superior de distancia entre individuos pertencentes a um
mesmo grupo.

A comprovacgéo da validade destes conceitos pela realizagdo de diversos estudos
acerca da mediacdo das relacdes de associacao, veio implicar a aceitacdo da nogédo de
que o espaco aparentemente homogéneo entre 0s animais pode na realidade ser
decomposto em zonas de qualidade social diferenciada. A transicdo de uma zona para
outra pode estar associada a alteragcBes criticas nas relacfes entre dois ou mais
individuos.

A estrutura de um grupo na sua forma mais simples e literal envolve apenas as
relagOes espaciais entre os seus membros (Kummer 1971a; Hinde 1974; Seward e
Bramblett 1980; Smolker, Richards, Connor e Pepper 1992). Em muitas sociedades
animais a proximidade espacial, ou associa¢do, &€ normalmente um pré-requisito para a
interaccdo social e para o desenvolvimento e manutencéo de relagdes sociais. Apesar de
algumas interaccdes sociais serem mediadas primariamente através da comunicagao
(ex.: defesa de fronteiras através de marcacGes odoriferas), as interaccdes afiliativas e as
relacdes sociais em geral exigem algum tempo de associacdo no espaco, até porque
alguns tipos de comunicacdo podem ser influenciados pela distancia (Kummer 1971a).
Os padrbes ndo aleatorios de associacao individual, quando relacionados com factores
como o sexo, idade, parentesco e estado reprodutivo, podem revelar-nos qual o padréo
de relages sociais caracteristico dessa comunidade.

Existem diferencas entre o comportamento espacial posicional, o qual esta

relacionado com factores ecoldgicos que variam com a posicdo do grupo, e
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comportamento espacial interindividual, que reflecte escolhas individuais dependentes
de preferéncias sociais, isto €, factores socioecoldgicos (Janson 1990; Stevenson 1998).

Em relacdo ao primeiro, o distanciamento ndo aleatdrio que se observa entre 0s
animais nos seus habitates € normalmente atribuido a distribuicdo heterogénea dos
recursos e das pressdes da predacdo (Altmann 1980; Janson 1990; Stevenson 1998;
Cowlishaw 1999), mas deve-se ter em conta que mesmo num ambiente homogéneo o
distanciamento ndo aleatdrio pode ser observado (Mittermeier 1973).

Se os efeitos do risco de predacdo predominarem (hipétese do risco) entdo as
agregacOes espaciais deveriam aumentar onde o risco é alto (isto assumindo que
maiores agregacdes reduzem o risco).

Por outro lado se os efeitos da competicdo alimentar forem mais importantes, a
dispersdo deveria aumentar quando a competicdo é alta (assumindo que a dispersao
diminui a competicdo) (Cowlishaw 1999). Uma vez que o acesso a alimentos é o factor
mais importante para o sucesso reprodutivo das fémeas estas deverdo apresentar uma
maior dispersdo. Os membros de grupos grandes deverdo apresentar maior dispersdo
que 0S pequenos grupos uma vez que a competicdo aumenta com o0 nimero de
competidores (ex.: Alouatta caraya, Alves e Guix 1992). Por outro lado os individuos
de estatuto mais baixo deverdo dispersar-se mais para evitar a competicdo e agresséo
dos dominantes.

Ainda do ponto de vista ecoldgico, sera de esperar que individuos mais pequenos
como as crias, e ao contrario dos adultos, mantenham mais animais na sua proximidade
como forma de evitar a predagéo.

Tanto a posicdo espacial relativamente a outros membros do grupo como a
proximidade afectam o forrageio. Os animais deverdo em principio estar mais agregados
durante periodos de descanso ou de actividade social do que durante a alimentacdo. No
entanto forragear perto dos vizinhos aparentemente aumenta os niveis de consumo
quando 0s recursos se encontram concentrados no tempo ou espago; quando as
actividades dos outros afastam os predadores; mas ndo quando a dispersdo da comida é
relativamente homogénea. A grande dispersdo entre individuos que se verifica num
grande nimero de espécies de primatas frugivoros pode funcionar como uma estratégia
para aumentar a probabilidade de um desses individuos encontrar uma nova fonte de

alimentos (Robinson 1981).
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Outra hipotese, apontaria para que os individuos procurassem estar proximos de
outros que tivessem um padrdo de exploracdo dos recursos o mais distinto possivel do
seu.

Alguns estudos procuraram mesmo encontrar uma légica geométrica na relacdo
entre o comportamento espacial e a presenca de predadores. Por exemplo, Robinson
(1981), verificou que a maximizacdo da quantidade e proximidade de vizinhos para
evitar a pressdo dos predadores, resulta numa configuracao grupal espacial circular. Por
outro lado, uma minimizacdo da quantidade e proximidade de vizinhos com o fim de
evitar a pressao da competicdo sobre os recursos, resultara numa configuracdo espacial
dos individuos perpendicular em relacdo a linha de movimento. Os animais que se
encontram no centro do grupo estardo quase sempre mais proximos dos vizinhos.

Quanto ao comportamento espacial interindividual, este diz respeito aos padrdes
de posicionamento e niveis de associa¢do entre individuos quando presentes num
mesmo grupo.

Os padrdes de associacdo sdo um aspecto fundamental da organizacdo social ja
que reflectem as preferéncias individuais para estar com, ou evitar outros individuos. Os
niveis de associacdo podem assim ser divididos em dois aspectos principais: a
predisposicdo para a agregacdo de membros de uma mesma espécie em geral, e a
intencionalidade de procurar individuos especificos em detrimento de outros. O
primeiro aspecto diz respeito a tendéncia para o comportamento gregario, e o0 segundo a
afinidades entre diadas.

Altmann (1980) enfatizou a importancia dos padrGes de distancia entre oS
individuos para a compreensdo da dindmica dos grupos sociais, ja que a proximidade
promove 0s contactos afiliativos e a0 mesmo tempo aumenta as probabilidades de
ocorrerem episodios agonisticos.

Nesta perspectiva, a vida social em termos espaciais pode ser reduzida a duas
forcas principais e opostas, a atraccdo e a repulsdo. Ambas tém origens ecolodgicas.
Como vimos acima, 0S recursos que 0s animais tém a sua disposicdo estdo em geral
dispersos ao longo do habitat, e serdo explorados de forma mais eficaz se os individuos
se espalharem, mantendo determinadas distancias significativas entre si. O mecanismo
de dispersdo mais generalizado entre os vertebrados é a agresséo intraespecifica e o seu
oposto a fuga. Individuos incompativeis podem viver tolerantemente se mantiverem

uma determinada distancia entre si.
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Na analise do comportamento espacial intragrupal os dados referentes a
composicdo dos grupos sdo com frequéncia usados para descrever e quantificar os
padrdes de associacdo, constituindo um dos principais focos dos estudos
socioecoldgicos (Lee 1988). A composicdo assume uma importancia central nesta
discussdo ja que as medidas de associacdo reflectem ndo apenas padrbes de
agrupamento, mas também outras variaveis que podem confundir os resultados. Por
exemplo, se 0s machos e as fémeas se associam mais num conjunto de dados do que
noutro, isto pode indicar uma maior atrac¢do entre sexos; pode ser o reflexo de uma
propor¢do sexual mais equilibrada; ou ainda que um grupo € maior em termos médios.
Um segundo ponto a ter em atencdo € que mesmo no caso em que duas classes
apresentam niveis de associacao altos devido ao seu comportamento em grupo, isto ndo
reflecte necessariamente a existéncia de uma atraccao, lago, ou afinidade entre elas. Isto
porque mesmo na auséncia de qualquer preferéncia social, o0s membros de uma classe
mais gregaria vdo-se associar mais do que os membros de uma classe mais solitaria.
Muitas vezes as diferencas observadas podem resultar apenas da frequéncia com que
cada individuo ou classe de individuos se encontra representado nos dados. Interpretar
as diferengas existentes nas frequéncias de associacdo como evidencias directas de
afinidade ou de lacos sociais pode conduzir a conclusdes erroneas. Diferentes
individuos ou classes de individuos podem variar 0s seus niveis de associagdo mesmo se
se comportarem de forma idéntica.

Para além da composicao, as observagdes sugerem que os padrdes de associagao
variam ainda em funcdo do estatuto (Janson 1990), do estado reprodutivo dos actores
(Pepper, Mitani e Watts 1999), das relacGes de parentesco, da filopatria, e dos padrdes
de transferéncia (Stevenson 1998).

Regressando a questdo do parentesco, em algumas espécies, e ao contrario do
que seria esperado, os individuos dirigem mais agressividade a parentes do que a nao
parentes. No entanto pode-se explicar este comportamento pelo facto de geralmente os
animais passarem globalmente mais tempo na companhia dos parentes, e assim sendo,
as taxas de agressividade observadas estardo abaixo das esperadas quando se considera
0 tempo passado em proximidade (ex.: Macaca mulatta, Bernstein, Judge e Ruehlmann
1993).

Mas é claro que se desvalorizarmos as taxas de comportamento agonistico pelo
tempo passado em proximidade, teremos de fazer 0 mesmo com o comportamento

afiliativo. Talvez todas as formas de interaccdo social sejam uma simples funcédo do
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tempo passado na proximidade de outros individuos. As explicagdes para o
comportamento entre parentes passardo assim a ter de se centrar na questdo do porqué
de estes passarem mais tempo juntos.

Por fim, das tendéncias socioldgicas que advém da proximidade, seria de esperar
que as frequéncias de comportamentos sociais afiliativos entre individuos que mantém
maior proximidade fossem maiores; e que os individuos ou classes mais submissos
mantenham menos individuos na sua vizinhanca de forma a reduzirem a probabilidades
de serem agredidos (Stevenson 1998). Mas é preciso ter cuidado em relagdo a esta
medicdo das interaccOes sociais pelo tempo passado em proximidade. E que ndo
sabemos se 0 aumento do tempo passado em proximidade aumenta as interac¢des ou se
0 aumento da frequéncia de interac¢les é que provoca maior proximidade. Para mais,
uma vez que as interac¢des agonisticas sdo de curta duragdo, os animais que se juntam
para lutar ndo elevardo os valores de proximidade mdtua, o que por outro lado acontece
com animais que passam muito tempo em catagem ou em contacto, interacgdes

afiliativas.

Mas regressando a questdo que antes foi levantada em relagdo as peculiaridades
da populagdo que foi estudada, como ja referimos neste momento os animais vém as
suas possibilidades de dispersdo limitadas pela situacdo insular do seu habitat. Desta
forma existira uma predisposicédo para a 0 sobrepovoamento da ilha que habitam.

Estudos ecoldgicos apontam para o facto da densidade populacional ter efeitos
profundos no comportamento social, produzindo mesmo mudangas na estrutura social
(Fedigan 1992). Esse tipo de alteracGes, enquanto respostas a um parametro
demogréafico, sdo normalmente consideradas como variacgdes intraespecificas no sistema
social nas quais os animais, evidenciando uma tendéncia geral para desenvolver uma
determinada estrutura social que emerge através da accdo da seleccdo natural,
apresentam um padrdo flexivel a um nivel proximo, que pode sofrer mudancas
adaptativas conforme as condi¢des ambientais em que vive (Lee 1988; Judge e de Waal
1997; Moore 1999).

Alguns autores observaram uma tendéncia disruptiva em sociedades de primatas
com densidades populacionais altas em relacdo aos numeros geralmente observados
(ex.: Macaca mullata, Judge e de Waal 1993; Papio anubis, Elton e Anderson 1977). A
sobrepopulacdo implica uma estimulagéo social acrescida em que as actividades de um

individuo passam a estar mais dependentes das dos outros individuos. Dunbar (1986 in
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Dunbar 1989), no seu estudo com Theropitecus gelada, verificou que um aumento no
numero de individuos em presenca nos grupos, e a consequente reducdo do espaco
interindividual, resultaram num aumento da tensdo e do stress. Esta situacdo dever-se-ia
ndo sO as constantes invasfes mutuas dos espacos individuais de cada individuo, mas
também a um aumento da competicdo por alimentos e por locais de descanso. Por outro
lado Fedigan (1992), faz referéncia a dados recolhidos para varias espécies em que se
demonstrou que os animais apresentam distancias especificas que gostam de manter
entre si e 0s outros, e que aumentos sucessivos na densidade populacional estdo
correlacionados com aumentos nos niveis de agressividade.

No entanto, mesmo quando se considera a ac¢do de outras variaveis — Sexo,
idade, competicdo por parceiros sexuais -, a existéncia de uma relacdo de causalidade
simples entre densidade e agressdo ndo é provavel, ja que as espécies sociais
desenvolveram mecanismos comportamentais efectivos para manter a agressdo e a
violéncia controladas. As sociedades primaticas estdo normalmente organizadas em
torno de hierarquias de dominancia em que 0s animais reconhecem a sua posi¢cdo em
relacdo aos outros, e nas quais, uma vez estabelecidas, o agonismo emitido para manter
as relacfes € menor do que na sua auséncia.

Alguns primatas apresentam também padrdes de submissdo formais através dos
quais os animais reconhecem regularmente o seu estatuto de subordinados, evitando
desta forma o agonismo emitido contra si. O modelo do “coping behaviour” prevé
aumentos na emissédo de comportamentos que reduzam a tensdo quando as populacgdes
aumentam, como 0 apaziguamento e a reconciliacdo, ritualizando portanto os padroes
de agressividade (Judge e de Waal 1993; van der Dennen 1995).

Em grupos estaveis e organizados, aumentos na densidade populacional nédo
induzem directamente ao stress por sobrepovoamento. Este é mais habitual nas
situacdes de agitacdo social que se seguem a aproximacdo, entrada, ou presenca de
individuos estranhos.

Um outro modelo sugere que uma maior proximidade espacial resultante do
aumento da densidade, produzird um aumento generalizado de todas as formas de
comportamento social. Estas novas taxas de emissao serdo distribuidas uniformemente
por todos 0s seus parceiros, independentemente do sexo, idade ou relacdo de parentesco.
Por outro lado o mecanismo da imitacdo social [do original “social facilitation”
(Kummer 1971a)], permitird que os grupos mantenham a coordenacdo das suas

actividades.
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Por fim existirh uma ultima possibilidade de resposta aos problemas da
sobrepopulacdo. Algumas das questdes envolvidas no controlo do tamanho dos grupos
resultam de factores limitativos ao nivel do estabelecimento das relagdes diadicas. As
escalas de dominancia sdo limitadas em termos de extensdao (Drews 1993), e um grupo
muito grande comportara demasiados individuos com igual estatuto. Quando os grupos
passam a incluir um nimero excessivo de animais, cada individuo pode deixar de ter a
capacidade de reconhecer as posi¢cdes de dominancia de cada um dos seus parceiros
(Jameson, Appleby e Freeman 1999). Em caso de conflito esta situacdo conduziria mais
facilmente a separacdo espacial, que se assume neste caso como outra estratégia

possivel de reposicao do equilibrio entre a demografia e a organizacao social.
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3. Organizacao Social e Ecologia

Quando fazemos perguntas acerca da estrutura social de um determinado grupo
de primatas, estamos a levantar questfes acerca dos processos dindmicos em que 0S
individuos estdo envolvidos (Hinde 1976), tanto ao nivel social como ecoldgico.

No entanto, o que normalmente se mede sdo as taxas de interaccdo dos
individuos e o contexto em que essas interac¢fes ocorrem. Informacgdes adicionais
acerca da natureza das relagdes surgem com a andlise da consisténcia das interaccOes e
do seu padrdo ao longo do tempo. Varios estudos realizados com diversas espécies
demonstraram que a variacdo na frequéncia e na prépria natureza das relac6es sociais
dentro de um grupo, podem estar relacionadas com alteracbes sazonais na
disponibilidade de comida. Os contrastes entre estagdes “boas”, com oportunidades
ecologicas, e estacdes “mas”, com constrangimentos ecologicos, abonam interpretacdes
com maior validade e precisdo acerca da variabilidade das estruturas sociais. Para mais,
uma vez que as estacOes de maior escassez limitam o leque de op¢Ges comportamentais
abertas ao processo de selec¢do, podem-se derivar principios fundamentais acerca da
estrutura social a partir do exame do leque de comportamentos que resultam das
alteracdes sazonais.

Nas populacdes de primatas que vivem em ambientes onde existem diferencas
sazonais extremas em termos de disponibilidade de nutrientes e energia, os padrdes de
comportamento modificam-se sazonalmente reflectindo essas condi¢bes. Estas
modificacfes podem por seu lado afectar as relacdes sociais, alterando a frequéncia e o
cardcter das interac¢des. O comportamento e as relagdes ao nivel individual sdo também
alterados reflectindo mudancas na composicdo demografica e na estrutura dos grupos,
que por seu lado sdo influenciados pelos factores nutritivos que actuam sobre a
reproducéo e a sobrevivéncia dos individuos.

Os animais procuram maximizar o seu bem estar desenvolvendo estratégias que
optimizem as suas oportunidades a cada momento. Um dos factores que determina as
oportunidades disponiveis € o tamanho dos grupos em que vivem, ja que a dimensdo
grupal limita a escolha de parceiros sociais. O tamanho dos grupos por seu lado é
determinado pelas condi¢des ambientais em que se incluem trés factores especialmente

importantes.
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Primeiro, a disponibilidade e distribuicdo dos recursos irdo colocar um limite
superior em relacdo ao tamanho e densidade dos grupos. Os recursos sdo influenciados
por diversas varidveis climaticas e geograficas, mas a competicdo por parte de outros
animais, da mesma espécie ou ndo, também é importante.

Em segundo lugar, a qualidade dos recursos e questbes associadas a
termoregulacdo sdo limitagcdes adicionais ao tamanho dos grupos atraves do impacto
que tém nos padrbes de actividade dos animais. Tanto a termoregulacdo como a
qualidade dos recursos séo influenciados pelo clima.

Finalmente, a pressdo dos predadores e a competicdo por parte dos congéneres
colocardo um limite minimo em relacdo ao tamanho dos grupos, abaixo do qual estes
serdo incapazes de resistir aos predadores e serdo excluidos por outros grupos do acesso
ao0s recursos.

Uma vez que a maioria dos primatas vive em sociedades, ao longo do processo
de evolugdo estes limites terdo abonado o surgimento de mecanismos sociais e
cognitivos que foram desenvolvidos para facilitar a coes@o dos grupos, mesmo gquando

as condicdes ecoldgicas apontavam na direc¢do de uma vida solitaria.
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3.1. A Dieta dos Uivadores

Os uivadores tém uma dieta que é geralmente classificada de folivoro-frugivora.

Se considerarmos que algumas caracteristicas da denticdo e da estrutura craniana
sdo indicativas de adaptacOes para a mastigacdo de matérias vegetais, entdo o registo
fossil existente indica que a exploracdo deste tipo de recursos por parte dos mamiferos
tem uma histéria evolutiva muito antiga (Eisenberg 1978). Actualmente pensa-se que 0
primeiro herbivoro arboricola tenha sido o Plesiadapis durante o Eoceno (Cartmill
1974). O termo herbivoro arboricola refere-se a um animal que estd adaptado ao
forrageio nas arvores e cuja dieta inclui predominantemente matérias vegetais.

Ao contrario do que se pensava antes, em que se assumia que as florestas seriam
fontes ilimitadas de recursos alimentares para 0s consumidores primarios, pesquisas
mais recentes vieram tornar claro que as florestas séo habitates muito dindmicos (Milton
1980). Enquanto sistemas flutuantes implicam que os animais que ai habitam
desenvolvam estratégias bastante complexas para satisfazerem as suas necessidades ao
longo dos ciclos anuais de producdo de alimentos (Chivers e Hladik 1978; Milton
1981). Existe ainda uma grande diversidade de espécies de arvores que ao contrario do
que seria esperado apresentam uma tendéncia para a aglomeracdo. Os alimentos nas
florestas podem ser descritos como efémeros em termos de qualidade nutritiva 6ptima, e
apresentam uma distribuigdo temporal inconstante.

A maioria dos primatologos reconhece a importancia da sazonalidade na
ecologia e no comportamento dos primatas (ex.: Sekulic 1982a; Crockett e Rudran
1987a; Doran 1997; Youlatos 1998; Kato 1999; Zhao 1999). As florestas tropicais tém
sido classificadas como sazonais ou ndo sazonais dependendo do padrdo e grau de
distribuicdo anual das chuvas (White 1998). Tanto num como no outro tipos de floresta
a producdo, duracdo, e sincronizacdo das fontes de alimento utilizadas pelos primatas,
incluindo frutos, flores, e folhas jovens, estdo relacionadas com factores bidticos e
abidticos. Os factores abidticos, que incluem entre outros a temperatura, os padrdes de
pluviosidade, ou a duragdo da luz solar, influenciam os padrbes fenoldgicos das
florestas. Por outro lado estes padrdes relacionam-se com os factores bidticos como sao
as interaccBes entre animais e plantas, que representam adaptacdes aos beneficios
recebidos pelas plantas, tais como a polinizagdo, e a dispersdo de sementes (White
1998).
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A importancia dos padrdes fenoldgicos na socioecologia dos primatas € imensa.
Esta provado que tais padrdes tém impactos significativos ndo apenas em alteracdes
sazonais nas dietas dos primatas, como na propria utilizacdo do espaco, na exploracdo

dos habitates, e mesmo na reprodugao.

A maioria dos problemas que os primatas enfrentam ao tentar ingerir as plantas
resultam dos diferentes tipos de defesas que estas desenvolveram para proteger as suas
partes comestiveis da predacdo. Tais defesas podem ser bastante elaboradas e quase
sempre uma mesma espécie emprega simultaneamente diferentes estratégias.

Um primeiro nivel é o das defesas mecénicas que incluem a presenca de
espinhos, pélos, cascas duras, ou também o peso que as estruturas de suporte admitem.
No entanto estas defesas externas parecem ndo colocar grandes problemas aos primatas.

A segunda linha de defesa esta relacionada com a disponibilidade das partes
comestiveis no espago e tempo. As baixas densidades que caracterizam a maioria das
especies tropicais e 0s seus padrdes fenoldgicos podem funcionar, pelo menos
parcialmente, como forma dissuasiva do consumo de folhas, flores ou frutos verdes
(Milton 1984).

Ao contrario do que acontece com muitos alimentos do segundo nivel tréfico, os
do primeiro nivel apresentam uma grande variagdo em termos de propriedades
nutritivas. Por exemplo, as folhas, principalmente as novas, sdo ricas em proteinas, mas
sdo pobres em energia disponivel. Por outro lado os frutos maduros sdo ricos em energia
que pode ser rapidamente aproveitada, mas contém poucas proteinas.

Muitos primatas tém de consumir diariamente diferentes tipos de alimentos para
conseguirem uma dieta equilibrada entre a energia de que necessitam e 0s nutrientes
essenciais. Isto por seu lado vai impor limites em relacdo a quantidade de alimentos de
uma determinada categoria que podem ser ingeridos por unidade de tempo. Os
potenciais desequilibrios nutricionais sdo um problema real e persistente ao longo do
tempo que os primatas devem enfrentar (Milton 1979, 1980, 1984).

Um outro problema que se coloca em relacdo ao consumo de matéria vegetal,
esta relacionado com o facto de a maioria das partes vegetais das plantas apresentarem
concentracfes muito altas de material celuldsico que € indigesto. Este tipo de compostos
celulosicos sdo resistentes a ac¢do de todas as enzimas conhecidas nos vertebrados, pelo
que o aproveitamento da energia que contém exigiria uma mastigacdo demasiado

prolongada (Eisenberg 1978). Assim, quanto mais alimentos ricos em compostos da
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parede celular um primata ingerir, e na auséncia de factores que neutralizem essa
composicao, maior sera a quantidade global de matérias ndo digeriveis consumidas que
ndo trazem qualquer tipo de beneficio nutritivo. Aparentemente em resposta a este
problema vérios animais vegetarianos desenvolveram secc¢des alargadas no intestino que
comportam grandes colénias de flora bacteriana que decompde a celulose. Esta flora
intestinal degrada a celulose, a hemicelulose, e a lignina (hidratos de carbono
estruturados) através da fermentacéo, realizada pela accdo de simbiontes intestinais que
sd0 normalmente bactérias e/ou protozoarios (Milton 1980). Durante este processo
varios produtos intermédios sdo produzidos, como os acidos gordos de cadeia curta que
sd0 muito ricos em energia, contribuindo assim para responder as necessidades 0s
animais (Milton 1998). Na auséncia de flora intestinal suficiente, os animais que
seguem uma dieta rica em compostos de parede celular, em especial de matérias
altamente ligninizadas, ndo obtém grandes ganhos nutritivos ou energéticos pela
passagem destes alimentos pelo aparelho digestivo (Milton 1979, 1998).

No caso do consumo de fruta a questdo mais evidente diz respeito a ingestao
involuntaria de sementes. Muitas plantas coevoluiram com os animais que dispersam as
suas sementes. Este processo resultou muitas vezes no escalonamento por parte de uma
ou Vvarias espécies da sua producdo de frutos de forma a poder suportar a populagdo de
dispersores. Muitas vezes as plantas sdo obrigadas a produzir frutos ndo quando esse
esforco € menor, mas sim quando as probabilidades de dispersdo sdo maiores. Um bom
exemplo deste tipo de padrdo fenoldgico é aquele que existe entre algumas espécies do
género Ficus (Chapman 1988). As arvores asseguram-se que as suas sementes serao
dispersas protegendo-as com uma camada lenhosa que quase sempre acaba por ser
rejeitada pelo animal vector (Milton 1984; Estrada e Coates-Estrada 1993b). Este
consome as sementes ou porgque ndo as vé ou porque a camada nutritiva do fruto esta
fixa as proprias sementes de forma tal que é mais facil ingerir tudo.

Um ultimo tipo de defesas aplicadas pelas plantas tem a ver com a presenca de
substancias quimicas mais conhecidas por compostos secundarios, muitos dos quais
detém de facto os consumidores (Glander 1978; Serio-Silva 1996; Milton 1998). Este
nivel quimico constitui a forma mais generalizada de defesa entre as plantas. Alguns
compostos secundarios tém um cheiro desagradavel ou sabem mal ao paladar (Milton
1984); outros interferem com o processo de digestdo/absorcdo dos nutrientes no
aparelho digestivo (Van Soest 1982 in Milton 1984); ou prejudicam o proprio sistema

metabolico do consumidor através das suas propriedades toxicas (Milton 1998).
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Uma vez que os principais problemas que os consumidores primarios enfrentam
na aquisicdo de alimentos resultam da accao defesas quimicas — que podem chegar a
provocar a morte —, as pressdes selectivas parecem ter actuado no sentido do
desenvolvimento de adaptagdes morfoldgicas internas, em especial quanto & morfologia
do aparelho digestivo. Estas permitem ao animal desenvolver um certo grau de
especializacdo em relacdo a algum tipo de matéria ou de espécies vegetais. Deste modo
passa a existir uma reducdo dos custos de seleccdo e busca de recursos mais raros em
beneficio de um aproveitamento dos mais acessiveis. Outro resultado esperado para este
processo tem a ver com renovadas possibilidades de simpatria entre diferentes espécies
pela reducdo da competicdo pelos mesmos alimentos. Por outro lado, e tal como
sugerem Freeland e Janzen (1974) os herbivoros podem adoptar uma estratégia que 0s
leve a consumir pequenas quantidades de diversos tipos de alimentos para evitar uma

sobrecarga de substancias toxicas.

Apesar de se verificar uma disponibilidade relativa de folhagem ndo herbacea
durante o ano inteiro nos habitates neotropicais, existem poucas espécies de vertebrados
arbéreos com especializagbes morfoldgicas, fisiologicas e comportamentais para lidar
com uma dieta exclusivamente folivora (Peres 1997).

Os uivadores foram durante muito tempo considerados como 0s primatas do
Novo Mundo mais folivoros (Altmann 1959; Hill 1962; Eisenberg, Muckenhirn e
Rudran 1972; Jolly 1985; Peres 1997), e como 0s equivalentes neotropicais dos
primatas folivoros do Velho Mundo da familia Indridae e subfamilia Colobinae. Esta
simplificacdo da realidade levou durante algum tempo a que os investigadores
desconsiderassem a complexidade do forrageio dos uivadores.

Os folivoros do Velho Mundo possuem especializag@es fisioldgicas complexas
que os afastam claramente dos restantes primatas. Os estdmagos possuem pequenas
cavidades do tipo das existentes nos ruminantes, e que contém grandes quantidades de
flora intestinal com funcGes de decomposicédo da celulose e de desintoxicagdo. Por outro
lado os tractos intestinais s&o mais compridos, e 0 ceco e célon sdo particularmente
alongados em Lepilemur e nos indris (Milton 1978a, 1978b, 1980).

Os dados disponiveis mostram que os uivadores possuem um tracto digestivo
anatomicamente comparavel em termos de superficie relativa ao de outras espécies ndo

folivoras, como os chimpanzés ou 0os macacos aranha (Milton 1978b, 1998).
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N&o serd portanto correcto considerar os uivadores como especialistas do nivel
dos primatas folivoros do Velho Mundo (Glander 1978; Crockett et al. 1987). Em
termos comportamentais, e considerando todos os estudos desenvolvidos até agora, 0s
uivadores deverdo ser considerados apenas relativamente folivoros. Muitas outras
espécies incluem também nas suas dietas quantidades consideraveis de folhas sem
apresentarem especializacGes da magnitude das referidas.

Este é o exemplo dos muriquis, macacos lanudos, gorilas da montanha, gorilas
das terras baixas, orangutangos, siamangos, varias espécies de cercopitecideos e ainda
de alguns Iémures. Estes primatas podem ser classificados como folivoros
comportamentais, enquanto que 0s outros serdo folivoros anatomicos (Milton 1978a,
1980; Milton, Casey, e Casey 1979).

Isto ndo quer dizer que os uivadores nédo tirem algum partido da sua flora
intestinal para a desintoxicacdo, ou para o aproveitamento dos nutrientes dos alimentos
que consomem através da fermentacdo. Esta da-se em alguns receptaculos existentes na
regido do ceco, mas €, comparativamente com os folivoros do Velho Mundo, menos
eficientes para a digestdo das substancias estruturadas (Oates e Davies 1994; Serio-Silva
1996; Milton 1998). Estas reacgdes ocorrem também outros mamiferos sem
especializacdes ao nivel dos intestinos [ex.: homem (Spiller e Amen 1975 in Milton
1980)].

E no entanto indiscutivel a existéncia de algumas tendéncias para uma dieta
folivora nos uivadores, pelo menos sazonalmente. Mas a sua estratégia passa antes por
uma série de adaptacGes comportamentais que permitem a exploracdo de fontes de
alimentacdo sazonais — folhas jovens, frutos e flores — que normalmente tém uma
distribuicdo muito limitada no espaco e no tempo (Glander 1975; Milton 1978b, 1980).

Por exemplo, Serio-Silva (1995b) verificou que para os uivadores de Agaltepec,
as partes mais consumidas sdo os frutos, grandes fontes de calorias (ricos em agua e
hidratos de carbono nédo estruturados) e as folhas jovens [ricas em humidade, gorduras,
e proteinas, e com baixas concentracdes de fibras — o principal constituinte das folhas
maduras, e que exigem grandes custos metabolicos para a sua digestdo — e de compostos
inibidores das proteinases como os taninos (Hladik 1978; Serio-Silva 1996)]. Por outro
lado, num estudo posterior 0 mesmo autor considera que o factor que parece ser
determinante na seleccdo das espécies a consumir sera a concentracdo de humidade
(Serio-Silva 1996).
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Estrada (1984) chegou a resultados idénticos para varios grupos de uma
populacdo também na regido de Los Tuxtlas. Tanto Hladik e Hladik (1969) como Smith
(1977) encontraram uma preferéncia marcada por frutos.

Ja em “La Pacifica”, Costa Rica, Glander (1975 in Serio-Silva 1992, 1978, 1981
in Serio-Silva 1996) assinala uma preferencia marcada pelo consumo de folhas jovens,
seguida das folhas maduras, das flores e por fim dos frutos. No mesmo pais, mas noutro
local, “Santa Rosa”, Chapman (1988) chegou a concluses idénticas.

E curioso notar que no local de estudo para o qual se possuem mais dados acerca
do forrageio dos uivadores, a llha de Barro Colorado, Panam@, existem discrepancias
entre os diferentes trabalhos. Por exemplo, segundo Hladik et al. (1969), os animais
passaram a volta de 60% do tempo de alimentacdo a consumir frutos e
aproximadamente 40% a comer folhas. Para Smith (1977) os valores séo
respectivamente de 46.1% e 41.5%. Mas para os estudos de Milton (1978b, 1980),
realizados mais tarde, os nimeros para estes itens eram entdo de 40% e de 55%
respectivamente, ou seja, existiu uma inversdo progressiva nas tendéncias dietéticas ao
longo do tempo. Estes dados vém reforcar a ideia de que os uivadores tém uma
capacidade de adaptacdo extraordinaria, podendo alterar num curto espaco de tempo a
sua dieta.

Apesar de as partes vegetais preferidas dos uivadores se encontrarem
distribuidas de forma inconstante no espaco e no tempo, uma vez conhecida a
localizacdo de uma potencial fonte de alimento os animais podem prever quando é que
esse alimento ira estar disponivel. Este caracter de previsibilidade joga a favor dos
individuos e pode ser encarado como uma contra-estratégia em relacdo a distribuicao
descontinua dos alimentos. Este elemento pode mesmo ter funcionado como um
estimulo critico em relacdo ao desenvolvimento da complexidade cerebral nos primatas,
ja que os coloca numa posicdo diferente quanto as pressGes alimentares quando
comparados com o0s consumidores secundarios (Milton 1981). Um aumento na
complexidade mental com uma énfase especial na aprendizagem e retencdo de
informacdo seria o resultado esperado para este processo. Para uma maior eficacia
desenvolveram-se outros mecanismos que ndo apenas a transmissdo genética para
passar essa informacao essencial para as novas geracdes, uma vez que a localizacdo das
fontes de alimentacdo é ambigua ndo sé dentro das areas vitais, como de area para area.

Um grupo social coeso que explora uma mesma area ao longo de sucessivas geragdes

60



melhorard em muito a gestdo da sua area vital se transmitir a informagdo acerca dos
tipos e padrdes de distribuicao dos alimentos preferidos de pais para filhos.

A eficiéncia da busca de comida é um factor que influencia o sucesso da
estratégia de forrageio adoptada. Aumentar a eficiéncia diminui os custos relacionados
com o tempo e energia despendidos e reduz os riscos de predacdo. Em termos de
seleccdo natural o caminho que parece ter sido tomado aponta na direccdo de uma
flexibilidade comportamental que permite aos uivadores responder em cada momento as
condigdes dindmicas das florestas tropicais.

Um facto significativo quando consideramos os padrfes das dietas dos macacos
do Novo Mundo enquanto grupo, € que estes seguem o principio de Jarman-Bell
(Gaulin 1979). Este indica que quanto maior € um animal menos restritiva é a sua dieta.
Isto €, primatas com um maior tamanho corporal, como 0s uivadores ou 0s muriquis,
tém dietas que incluem uma maior proporcéo de alimentos que estdo mais disponiveis —
normalmente as partes das plantas que ndo estdo associadas a reproducdo, como as
folhas —, do que por exemplo os saguins, que se alimentam de itens energicamente mais
ricos mas também mais dificeis de obter (Kinzey 1986; Watts 1998). De referir ainda
que apesar de preferirem os frutos maduros o0s uivadores consomem grandes
quantidades de frutos ndo maduros (verdes), sendo entre os primatas do Novo Mundo
dos que mais o fazem. Esta pode ser mais uma das possiveis explicagdes para a
distribuicdo tdo ampla dos uivadores nos neotrépicos que leva os investigadores a
considera-los como uma espécie pioneira (Kinzey 1986).

Uma dieta que inclua uma quantidade significativa destes itens que ndo sao
facilmente digeriveis, implica o desenvolvimento de estratégias comportamentais
especificas que favorecam o aproveitamento nutricional dos alimentos. Espécies que se
alimentam de folhas e frutos verdes tém geralmente uma taxa basal baixa, como séo
exemplos entre os primatas os proprios uivadores (Eisenberg 1991), e entre o0s
mamiferos as preguicas (Milton et al. 1979; Oates e Davies 1994) (para uma revisao dos
valores reais do custo das actividades metabolicas dos uivadores veja-se, Nagy e Milton
1979).

Alguns padrdes comportamentais que deixam adivinhar tentativas de economia
de energia sdo os descansos prolongados, os banhos de sol ao amanhecer, ou as
mudancas posturais para evitar perdas de calor (Milton et al. 1979; Milton 1984, 1998;
Oates et al. 1994).
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Estes comportamentos relacionam-se em primeiro lugar com uma quantidade
méaxima de alimento que pode ser processada por dia — resultante das ja referidas
concentracOes elevadas de celulose e fibras que apresentam —, e que se impde como um
factor limitativo da actividade alimenticia (McNab 1978).

Em segundo lugar as taxas basais baixas serdo ainda uma forma de reduzir o
consumo de matérias potencialmente toxicas, e/ou de reduzir os custos da
desintoxicacdo (Milton 1980). Esta é por vezes conseguida através da adicdo de
moléculas de glicose, reac¢do que acarreta grandes custos de energia (McNab 1978;
Oates e Davies 1984). Os mamiferos arboricolas tém também em geral massas
musculares baixas quando comparadas com as dos herbivoros terrestres o que contribui
para um maior sedentarismo (McNab 1978).

Nas populacdes de primatas que vivem em ambientes onde existem diferencas
sazonais em termos de disponibilidade de nutrientes e energia, os padrdes de actividade
e comportamento modificam-se sazonalmente reflectindo os efeitos dessas diferengas na
sua dieta. As relacdes entre a qualidade nutritiva, 0 tempo, e 0s custos energéticos
implicados na busca de comida (resultantes da sua distribuicdo e abundancia), podem
ser utilizadas para explicar esses padrdes sazonais de actividade.

Quando a energia disponivel e o consumo de nutrientes por unidade de consumo
aumentam, o tempo necessario para ingerir as exigéncias metabdlicas diarias diminui.
Assim, e como tem sido verificado nalguns estudos, a medida que a qualidade da
comida aumenta, o tempo exigido para a alimentacdo diminui (Lee 1988). Por outro
lado, quando os aumentos na qualidade e disponibilidade da comida estdo associados a
um aumento no tempo despendido em alimentacdo, uma minimizacdo dos custos
energéticos durante a estacdo de escassez limitard em principio o tempo disponivel para
0s animais se alimentarem. Outros factores como a capacidade digestiva ou a presenca
de substancias toxicas nos alimentos também influenciam o tempo despendido em
alimentacéo.

Numa simplificacdo de um modelo ecoldgico sistematico podemos fazer as
seguintes assungdes acerca dos contrastes sazonais entre padrdes de actividade. Durante
a estacdo de abundancia os alimentos de maior qualidade s&o relativamente abundantes
e podem apresentar-se distribuidos ou concentrados em aglomerados com um tamanho
significativo. Desta forma os custos de exploracdo sdo baixos. Na estacdo de maior
escassez existe menor disponibilidade de alimentos e estes sdo também de menor

qualidade. Nesta época a comida estara em principio mais dispersa, ou se reunida, em
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aglomerados de pequena dimensdo. Os alimentos de baixa qualidade energética e
nutritiva sdo mais consumidos devido a sua maior disponibilidade o que beneficia uma
menor perda de tempo na busca de itens especificos de comida.

As modificacbes sazonais nos padrfes de actividade deverdo assim ser
previsiveis através da analise da distribuicdo dos alimentos, da sua disponibilidade nas
diferentes estacdes, e pelos ganhos energéticos por tipo de alimento ingerido (Lee
1988).

Estudos realizados na llha de Agaltepec confirmam apenas parcialmente as
previsdes deste modelo. Os uivadores, que se caracterizam neste local uma tendéncia
marcada para a frugivoridade, apresentam durante a estacdo hiumida — momento em que
existe maior disponibilidade destes itens — por um lado um aumento significativo no
tempo despendido em alimentacdo e locomocao, e por outro lado, uma diminui¢cdo no
tempo gasto em descanso (Serio-Silva 1992, 1995a; Rodriguez-Luna, Morales, Serio-
Silva e Dominguez 1995c). Estes dados parecem indicar que durante a estagdo himida
existe um disparo nas distancias percorridas, que resulta de uma acentuada disperséo
dos itens alimentares de grande valor, que justificam os custos energéticos implicados
nestes movimentos de maior amplitude.

Apesar destas diferencas nos padrdes de actividade resultantes das influéncias da
sazonalidade sobre as fontes de alimentacdo, estes apresentam uma hierarquizacéo
relativamente constante e consistente de dia para dia e de més para més: a maior fatia de
tempo é gasta em descanso, seguindo-se a alimentacdo, e por fim a locomocao
(Altmann 1959; Bernstein 1964; Chivers 1969; Richard 1970; Mittermeier 1973; Milton
1978a; Serio-Silva 1992, 1995a; Rodriguez-Luna et al. 1995c). Parece existir assim
uma linha estratégica coerente com a conservacao de energia.

Um ualtimo aspecto que se deve referir em relacdo a dieta dos uivadores, tem a
ver com a importancia das arvores da familia Moraceae, mais especificamente do
género Ficus para a sua dieta. Varios autores reconhecem o facto de estas constituirem
fontes alimentares preferenciais, fornecendo diferentes itens; folhas, folhas jovens,
frutos, flores, peciolos, talos, cortica (Altmann 1959; Smith 1977; Glander 1978; Milton
1978a, 1980; Gaulin, Knight e Gaulin 1980; Leighton e Leighton 1982; Estrada 1984;
Serio-Silva 1992). Comparando as dez espécies mais consumidas em Los Tuxtlas
(México), La Pacifica (Costa Rica), Barro Colorado (Panama) e Agaltepec (México), as
Unicas que aparecem representadas em todos estes sitios séo membros do género Ficus
(Serio-Silva 1992).
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Serio-Silva (1992) verificou que em Agaltepec o periodo dedicado ao consumo
alimentar em arvores destas espécies representou mais de 50% do tempo total de
alimentacao.

Existem vérias razbes para explicar o facto de Ficus spp. constituir um alimento
preferencial para Alouatta. Primeiro estas arvores sao muito grandes, com copas que
chegam a ter mais de 30 metros de didmetro podendo comportar grupos numerosos.
Mas mais importante do que isso, € que estas arvores apresentam ciclos fenoldgicos
assincronos em habitates em que os produtos vegetais sdo extremamente sazonais
(Milton 1980). Os padrdes fenoldgicos destas espécies sao ainda irregulares, isto €, duas
arvores da mesma espécie podem frutificar em momentos diferentes, e em algumas
espécies a mesma arvore pode ter duas colheitas num s6 ano (Gaulin et al. 1980).
Assim, apesar da disponibilidade de folhas jovens ou de frutos numa dada arvore ser
imprevisivel, uma &rea vital que inclua vérias arvores destas espécies, assegurara um
fornecimento de alimentos ao longo do ano, diminuindo assim as pressdes alimentares
sobre os animais. Serio-Silva (1996) comenta o facto de durante todo o tempo de
duracdo do seu estudo, ndo ter havido um unico dia em gque 0s uivadores ndo se tenham
alimentado de frutos maduros de alguma arvore deste género. Por Gltimo, o contetdo
nutritivo das diferentes partes destas arvores € propiciador a um maior consumo.
Quando comparadas com as partes vegetais de outras espécies, as de Ficus spp.
apresentam as seguintes caracteristicas: as folhas jovens sdo mais ricas em gorduras e
proteinas, e contém menores concentragOes de fibras; as folhas maduras sdo mais ricas
em cinzas; e os frutos sdo mais ricos em hidratos de carbono e humidade (Serio-Silva
1996).

Tanto a quantidade como a qualidade dos recursos alimentares afectam o
sucesso reprodutivo dos mamiferos. A explicagdo mais concisa para a associacao
positiva entre as densidades de Ficus e de Alouatta parece ser que, perante a presenca de
uma fonte estavel, quase que permanente de nutrientes as popula¢fes aumentam —
correlacdo que parece ser muito estreita em Agaltepec.

Apresentando as especificidades gerais que mencionamos a dieta dos uivadores
varia, tal como seria esperado, com as caracteristicas ecolégicas do tipo de habitat em
que as comunidades vivem. Mas de um modo geral podemos classificar o seu forrageio
de ecléctico e generalista (Coelho, Bramblett, Quick e Bramblett 1976; Glander 1978;
Milton, 1979, 1980; Milton et al. 1979; Jones 1996b). Os animais consomem um grande
nimero e variedade de espécies que vdo sendo alternadas ao longo do tempo. Este
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padrdo evidencia uma selec¢do e combinacdo dos alimentos disponiveis, maximizando
ganhos de energia e minimizando os custos implicados na sua busca e digestdo (Milton
1980; Menzel 1997). A diversificacdo contribuiu para a ndo dependéncia de um numero
reduzido de espécies, permitindo-lhes obter vantagens durante o ano inteiro dos ciclos
fenoldgicos peculiares, e muitas vezes incertos, das plantas.

No entanto as tendéncias mais folivoras ou frugivoras parecem ser determinadas
pela presenca e distribuicdo de algumas espécies vegetais que podem ser consideradas

como “chave”.
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3.2. Padréao Mistura-Separacdo em Uivadores

A comunidade de macacos uivadores de Agaltepec subdivide-se em unidades de
tamanho variavel.

Algumas espécies de animais apresentam uma de organizacdo social
caracterizada por uma grande flexibilidade tanto ao nivel do tamanho como da
composicao dos grupos. Geralmente este tipo de organizacgéo social é classificado como
“padrdo mistura-separacdo”, apesar deste termo ndo distinguir entre aquelas espécies em
que as caracteristicas dos subgrupos sdo previsiveis (ex.: babuinos hamadrias, macacos
de cauda longa), e as em que estas sdo imprevisiveis (ex.: macacos aranha, chimpanzés).
Para Anderson (1981) o primeiro tipo de unidades deve ser designado por subtropas,
reservando-se 0 termo subgrupos para aqueles grupos cujos padrdes de formacdo
seguem o tipo mistura-separacao tipico.

O padrao mistura-separacao foi j& descrito para varias espécies de mamiferos:
golfinhos nariz de garrafa e golfinhos de Hector (Smolker et al. 1992; Bejder, Fletcher e
Bréger 1998), walabies de pescoco vermelho (Johnson 1989), leGes (Packer e Pusey
1982), hienas malhadas (Holekamp, Cooper, Katona, Berry, Frank e Smale 1997); e de
primatas: chimpanzés (Newton-Fisher 1999), bonobos (Chapman, White e Wrangham
1991), macacos aranha (Symington 1990), langures de Hanuman (Rajpurohit 1995),
muriquis (Milton 1985), macacos lanudos (Strier 1994a), macacos capuchinhos (da
espéecie Cebus nigrivittatus, Robinson 1981), macacos de cauda longa (van Schaik e
Noordwijk 1986), babuinos gelada (Dunbar 1988), babuinos hamadrias (Kummer
1971b). Entre os primatas existem outras espécies em que existe fragmentacdo, mas

cujo padrdo ndo permite a sua classificacdo dentro desta categoria.

A definicdo de organizagdo social como sendo um conjunto heterogéneo de
comportamentos espaciais e sociais que caracterizam uma populacdo de animais
(Richard 1985), enfatiza a importancia da fragmentacdo dos grupos, ja que esta
influencia directamente a distribuicdo das populacdes, e indirectamente, afecta as
relagOes sociais entre diferentes classes de idade e sexos.

A divisdo classificatoria tradicional dos grupos em coesos ou do tipo mistura-
separacao obscurece toda uma gama intermédia de graus de fragmentacéo (Strier 1989).
A coesdo é associada a grupos que se alimentam, forrageiam, e descansam agregados,

enquanto que o padrdo mistura-separacdo tem a ver com grupos em que os individuos se
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movem independentemente e raramente se associam numa unidade social total
(Robinson e Janson 1987).

Estes grupos terdo portanto graus de coesao variaveis: um grupo pode funcionar
como uma unidade numa altura do ano e subdividir-se noutra; pode dividir-se durante o
dia para forragear e agregar-se a noite em locais-dormitorio; pode fragmentar-se para
viajar e agregar-se para se alimentar ou vice versa. Graus intermédios de fragmentacéo
ndo deverdo ser desprezados: eles podem desempenhar um papel importante ajudando
0s animais a adaptar-se a condi¢des ecoldgicas, e afectar profundamente outros aspectos
da organizagédo social, como sdo os sistemas de comunicacdo, ou chegar mesmo a
influenciar o desenvolvimento de capacidades cognitivas (Kinzey e Cunningham 1994).

Tal como aqueles que vivem em grupos estaveis, 0s primatas que apresentam um
sistema social do tipo mistura-separagdo procuram maximizar a sua eficiéncia
alimentar; proteger-se dos predadores; obter acesso a parceiros sexuais; e criar a sua
progénie. Mas os membros dos grupos com padrBes de agrupamento flexiveis tém uma
opcao adicional, ajustar os padrdes de agrupamento a diferentes situacGes. Isto permite
que eles equilibrem necessidades conflituosas, e respondam de forma imediata a

prioridades variaveis.

A variabilidade em termos de estruturas sociais que se encontra nas especies
onde existe fragmentacdo veio acrescentar mais algumas duvidas ao conceito de sistema
social ou organizacdo social tipicos para uma determinada espécie (Dunbar 1988). A
estrutura social em muitos primatas é especifica ou dependente do habitat e ndo da
especie em particular (Denham 1971; Kinzey et al. 1994).

A organizacdo social que varia — em florestas virgens ou degradadas, em
laboratorios ou jardins zooldgicos — reflecte um potencial de adaptabilidade de uma
determinada espécie. Seria enganoso designar a organizacdo social que existe em
habitates intactos de organizacdo tipica para a espeécie (Kinzey et al. 1994). A
variabilidade intraespecifica desafia a premissa de que o sistema social de uma espécie é
um produto final fixo da seleccdo natural, e desconsidera a importancia que deve ser
atribuida a compreensdo dos mecanismos responsaveis por essa diversidade. A seleccao
natural fornece apenas uma explicacdo parcial para as adaptacbes aos factores
ambientais que ndo apresentam um padrdo consistente, e que variam ao longo de
periodos de tempo que sdo pequenos em relagdo a esperanga média de vida dos
primatas. As mudancas facultativas que ndo estdo ligadas a diferencas genéticas
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obrigam-nos a focar a nossa aten¢do nos mecanismos préximos: estado de nutri¢do dos
animais; niveis hormonais; e experiéncia e aprendizagem.

A variagdo natural no tamanho dos subgrupos dentro das comunidades constitui
uma base para testar modelos ecoldgicos gerais para o tamanho dos grupos dos animais,
uma vez que as mudangas no tamanho dos subgrupos podem estar relacionadas com
variacdes nas condicdes ecoldgicas. Entre os primatas os estudos das sociedades do tipo
mistura-separacdo foram também utilizados para examinar a generalidade e validade
dos modelos de previsdo da dimensdo dos grupos, atraves da comparacdo do tamanho
dos subgrupos entre espécies, e entre comunidades da mesma espécie isoladas

geograficamente (Chapman, White e Wrangham 1993).

Apesar das primeiras abordagens se terem centrado na busca “do factor” que
determinava este padrdo, trabalhos desenvolvidos na Gltima década com chimpanzés e
macacos aranha vieram demonstrar a existéncia de uma miriade de factores implicados
neste tipo de organizacdo social (Doran 1997). Como exemplos para cada um dos
principais factores teremos: ecoldgicos (densidade e distribuicdo das fontes de
alimentos: Chapman, Wrangham e Chapman 1995, White e Wrangham 1988; presenca
de predadores: Boesch 1996), demograficos (tamanho das comunidades: Pepper et al.
1999), factores relativos as historias de vida (numero de fémeas em idade de procriacdo
em presenca nos grupos: Boesch 1996), factores sociais (padrbes de agressdo
intragrupal: Chapman 1990a), e ainda culturais (caca cooperativa: Boesch 1994).

Mas as questfes associadas ao forrageio parecem assumir-se como decisivas
para a compreensédo dos padrdes de agrupamento (Boesch 1996; Symington 1987; Strier
1989; Stevenson, Quifiones e Ahumada 1998). Antes de mais a abundancia e
distribuicdo dos recursos alimentares condicionam directamente o sucesso reprodutivo
das fémeas. Por consequéncia a sua propria distribuicdo e a dos machos — cuja
distribuicdo acompanha a presenca das fémeas nos habitates (Trivers 1972) — resultam
directamente do acesso a comida. Analises comparativas sobre a ecologia e organizacdo
social de diversas espécies de primatas mostraram que em geral quanto maior é a
biomassa dos grupos, maiores sdo os valores do esfor¢o despendido no forrageio, tanto
ao nivel das areas vitais como dos percursos diarios (Janson 1987). Esses aumentos
podem ser interpretados como uma tentativa para compensar a diminuicdo do consumo

por unidade de forrageio a medida que o tamanho grupal aumenta. Clutton-Brock e
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Harvey (1978a) sugerem que esta diminuicdo da eficicia do forrageio constitui um
limite ao crescimento dos grupos.

Terborgh (1983) afirma que o tamanho grupal é o parametro social basico que é
optimizado pelas interaccBes que uma determinada espécie estabelece com o meio
ambiente que a envolve: a medida que o ambiente muda o tamanho dos grupos
acompanha essa alteracéo.

No caso dos dois géneros mais estudadas neste capitulo, Ateles e Pan, a
preferéncia marcada que ambos tém por fruta madura significa que estdo dependentes
de um recurso de alta qualidade que esta distribuido em fragmentos descontinuos e
efémeros, dispostos irregularmente pelo habitat (Symington 1990; Sa e Strier 1992;
Moraes, Carvalho e Strier 1998). A teoria sugere que este tipo de distribuicdo dos
recursos pode conduzir a uma competi¢éo intra e intergrupal intensas, especialmente se
0 numero de individuos capazes de explorar cada uma das fontes é limitado pelo
tamanho do recurso. O sistema mistura-separacdo ndo esta em principio relacionado
com a dieta em si dos animais, mas sim com a interaccdo entre os padrbes de
distribuicdo de alimentos chave e o tamanho corporal por um lado, e com 0s gastos
energéticos do animal por outro.

Quando os animais estdo dependentes de fontes de alimentos que séo facilmente
esgotaveis, o tamanho dos grupos serd condicionado pelo tamanho, densidade e
distribuicdo das fontes de alimentacdo (Goodall 1986; White et al. 1988; Strier 1989;
Chapman 1990a; Symington 1990; Moraes et al. 1998). Estas variaveis determinam em
grande medida os custos das deslocacdes, e 0 nivel de competicdo que um individuo
tem de enfrentar.

Teoricamente uma fonte pode ser considerada esgotada quando a actividade
alimentar de um consumidor resulta no desaparecimento de todos os itens alimentares.
No entanto & medida que os itens se vao tornando raros numa arvore, eles tornam-se
cada vez mais dificeis de obter, pelo que uma fonte alimentar estara esgotada
funcionalmente antes de todos os itens alimentares terem sido consumidos. Deste ponto
de vista as fontes podem ser consideradas esgotadas quando a taxa de consumo de
alimentos na fonte decresce até a um nivel menor ou igual ao consumo médio no
ambiente.

Para as fontes que sdo esgotaveis, 0 seu tamanho determina a quantidade de
tempo que um grupo de um determinado tamanho ai pode estar. Um grupo grande passa

menos tempo numa fonte com uma determinada dimensdo do que um grupo mais
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pequeno, j& que o vai esgotar mais rapidamente (Chapman et al. 1995). Por outro lado
se 0s animais viajam de fonte para fonte a medida que as vdo esgotando, entdo a
densidade e a distribuicdo das fontes determina os custos envolvidos nessas deslocacdes
(Chapman et al. 1991).

Quando a comida se encontra distribuida uniformemente no habitat (grau de
previsibilidade alto) a estratégia de ocupacdo do espaco que 0s consumidores devem
seguir passara por um padrdo analogo (Denham 1971). Neste caso, e
independentemente do tamanho da fonte, a densidade ser4 o factor chave para a
determinacéo da dimens&o dos grupos. Se a densidade ¢ alta, os animais podem agregar-
se porque a natureza dos seus recursos ndo impde custos de deslocacdo adicionais que
ndo possam ser rapidamente recuperados. Quando as fontes sdo raras é favorecido o
surgimento de grupos pequenos. Os individuos minimizam os custos das deslocagdes
permanecendo em grupos pequenos que se podem alimentar numa sé fonte durante um
longo periodo uma vez que existem menos bocas para alimentar e as fontes séo
esgotadas lentamente. De igual forma, quando fontes escassas grandes, mas raras, estdo
distribuidas uniformemente, grupos mais pequenos serdo vantajosos (Chapman et al.
1995).

Por outro lado, quando a comida esta disponivel em aglomerados abundantes
com uma distribuicdo variavel (grau de previsibilidade baixo), sejam eles grandes ou
pequenos, a distancia até a proxima fonte é pequena, os custos de viajem sdo baixos, e
0s animais podem assim formar grupos grandes (Denham 1971). Nestas ocasides
qualquer custo adicional associado com a permanéncia num grupo grande, tal como a
necessidade de visitar véarias fontes, pode ser facilmente recuperado. Se as fontes estdo
aglomeradas, séo raras, e podem ser encontradas em grandes ou pequenas quantidades,
0s animais também ndo estardo limitados por estarem em grupos grandes, a menos que
tenham de se mover entre aglomerados, o que pode impor custos altos.

Existe ainda a situacdo em que 0s recursos sdo inesgotaveis (ex: folhas de
algumas espécies de arvores). Nestes casos todas as necessidades energéticas e
nutricionais dos animais sdo satisfeitas e € possivel a existéncia de grupos grandes. Sob
estas condicOes os custos dos deslocamentos entre as fontes de alimentagdo néo estaréo
condicionados pelo tamanho dos grupos.

Em relacdo ao tamanho das fontes de alimentos, este ndo terd um grande efeito
nos padrdes de organizacdo social se as aglomeragOes de comida s&o pequenas e

densamente concentradas, permitindo aos animais a manuten¢do da comunicagédo e

70



coesdo entre si; ou se os beneficios de permanecer em grupos sdo suficientemente
significativos para cobrir 0s custos de ter de esperar pela sua vez para comer. No
entanto, se as fontes de alimentos sdo pequenas e muito dispersas elas podem limitar o
tamanho das unidades de forrageio, e os grupos serdo forgcados a fragmentarem-se e a
usar partes separadas do territorio (Kinzey et al. 1994).

Os membros de populacdes que estdo distribuidas uniformemente no espaco,
utilizardo com maior eficiéncia os recursos se cada organismo tiver a sua disposicdo um
conjunto predefinido de fontes alimentares que seja suficiente para as actividades de
manutencdo e reprodugdo. Se assim ndo for o sistema tornar-se-4 demasiado
dispendioso em termos energeticos se o animal tiver de gastar parte da energia adquirida
na defesa de uma fonte de alimento — seja atraveés de encontros fisicos com outros
membros da sua espécie que podem estar a usar 0S recursos que se encontram na sua
vizinhanga, seja pela necessidade delimitar e patrulhar as fronteiras de um territorio. A
medida que a densidade de energia disponivel nos habitates diminui e o espaco utilizado
aumenta, a defesa dos recursos através do contacto fisico torna-se cada vez mais
dispendiosa, enquanto que a comunicacdo através de sinais indirectos se torna uma
estratégia de defesa economicamente eficiente.

A defesa do espaco e dos recursos (isto é dos territorios) ndo € possivel onde
exista uma grande concentracdo de individuos, no entanto esta situacdo ndo impede que
exista uma apropriacdo de areas especificas por parte de grupos de animais. Neste caso
em que a separacdo dos animais é induzida pelo proprio valor energético dos recursos
em presenca, os confrontos fisicos pela sua defesa serdo raros, mas os sinais discretos
de comunicacdo serdo utilizados frequentemente. Noutras palavras, o confronto fisico
seria nestes casos eficiente temporariamente e intermitentemente, mas energicamente
muito dispendioso. O padréo de utilizagdo do espaco aponta assim nestes casos para a
inexisténcia de fronteiras rigidas, com uma sobreposicdo das areas vitais (Denham
1971; van der Dennen 1995).

Existe um argumento tedrico que explica em que medida a abundancia temporal
e espacial da comida influencia o tamanho dos grupos. Os animais forrageiam em areas
que suportam as suas necessidades energéticas e nutricionais. Assumindo que existem
vantagens para a vida em grupo, e que 0s animais atraves do seu consumo esgotam as
fontes de alimentos, aumentos no tamanho grupal implicam uma expansao para novas

areas. SO deste modo os individuos poderdo continuar a satisfazer as suas necessidades.
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Assim os individuos irdo consumir mais energia movendo-se para areas mais
afastadas, do que se desenvolverem a suas actividades de forrageio em grupos mais
pequenos ou mesmo sozinhos. Mais aumentos no tempo passado em locomogdo
acabardo por conduzir a um ponto em que 0s gastos energéticos aplicados na busca
superam os beneficios da alimentagdo. Neste momento a formacdo de grupos mais
pequenos assume-se como a estratégia mais benéfica (Chapman et al. 1991; Chapman et
al. 1995).

Apesar dos parametros ecologicos relativos ao tamanho e dispersao das fontes de
alimentacédo afectarem em larga medida o tamanho dos subgrupos, a composicéo destes
estad mais directamente associada com pressdes sociais.

Se factores ambientais como a atractividade de algumas arvores, ou outros como
a presenca de fémeas em estro, resultam na associacdo de individuos, isto &,
permanéncia hum mesmo grupo, a composicao desses grupos serd gerada passivamente
ja que os animais sdo atraidos independentemente para 0s recursos. Esta é a hipotese da
atracgéo independente (Newton-Fisher 1999).

No entanto, quando existe de um sistema social do tipo mistura-separacdo a
associacdo a um determinado conjunto de individuos implica a ndo associacdo com
outros. As prioridades de associacdo deverdo variar individualmente, pelo que para cada
individuo o ambiente social ideal ou desejavel raramente existira. Isto implica que os
animais se associem a combinac@es especificas de outros individuos de forma activa.
Enquanto que os individuos se associam a uma determinada quantidade de subgrupos
com tamanhos varidveis, alguns pares tentam unir-se de forma activa (ex.: golfinhos
nariz de garrafa, Smolker et al. 1992). Outros pares evitar-se-d0 ou nao demonstrarao
qualquer tipo de desejo em frequentar os mesmos subgrupos, pelo que so6 estardo juntos
em grupos de grande dimensdo. Esta é a hipotese da associagdo tactica, a qual indica
que em principio existird uma relacdo negativa entre o tamanho dos grupos e a
associacéo preferencial entre pares de individuos (Newton-Fisher 1999).

Um comportamento estratégico fundamental, expresso numa utilizacdo mais
frequente de decisbes tacticas, envolvera uma gestdo rigorosa das associagles
interindividuais; estas associacbes sdo necessarias para introduzir posteriores
interaccdes. Se os individuos estdo a controlar tacticamente o0s seus parceiros de
associacdo para poderem interagir com outros animais pelos quais sentem maiores
afinidades, ou simplesmente para controlar as interacgdes entre estes e terceiros, séo

obrigados a tomar decisdes continuamente, e assim de saber se devem entrar, sair ou

72



permanecer num determinado grupo. Essa decisdo serd baseada na presencga ou auséncia
de determinados individuos e na dimensédo do grupo (Newton-Fisher 1999).

A composicdo de um grupo pode ser mais importante na determinacdo do
comportamento de um individuo do que o seu tamanho. E claro que em condigBes em
que exista abundancia alimentar os animais terdo maior liberdade na escolha dos seus
parceiros, ja que em grupos maiores existe mais escolha.

Padrdes fluidos de agrupamento das fémeas e grupos grandes sdo caracteristicas
que tornam dificil a monopolizacdo destas por parte dos machos, que neste caso podem
beneficiar do estabelecimento de aliancas cooperativas (Cowlishaw e Dunbar 1991;
Strier 1994a). Uma proporcao sexual desnivelada em favor das fémeas pode também
dificultar a tarefa dos machos em segui-las, especialmente no caso de espécies
arboricolas em que os membros de um grupo apesar de manterem movimentos
coordenados ficam com frequéncia fora de contacto visual (Strier 1994a). Estes factores
podem estabelecer limites a evolucdo e sociabilidade, mas a forma exacta de
organizacdo que evolui também serd moldada pelas pressdes que actuam sobre o
comportamento social (Chapman 1990a).

Enquanto que as relacdes afiliativas entre os machos serdo um reflexo do grau de
monopolizacdo de fémeas em geral e em termos de competicdo intergrupal, as relacdes
de dominancia que entre eles se estabelecem dirdo respeito ao grau de monopolizagédo
de fémeas especificas e reflectem a competicdo intragrupal.

Na sequéncia do que foi dito anteriormente, as hierarquias de dominancia podem
ser também influenciadas pela fragmentacdo dos grupos (Goodall 1986). Estas podem
tornar-se mais igualitarias quando a competicdo intragrupal € relaxada devido ao
continuo ajustamento do nimero de consumidores presentes numa fonte — e no caso dos
machos, pelas ja referidas estratégias das fémeas —, ou pelo aumento da separacéo entre
eles.

A ocorréncia de agonismo esta associada a presenca de muitos individuos numa
arvore, e o tamanho dos grupos dependera deste tipo de interaccdes. E através deste
comportamento que a dimensdo dos grupos € ajustada a dimensdo das fontes de
alimentacdo. Dependendo da disponibilidade destas os individuos que sdo excluidos
podem simplesmente mover-se para 0 agregado mais proximo ou, no caso de ndo
existirem mais disponiveis, verem a eficiéncia do seu forrageio decrescer (Symington
1987) — pode acontecer que quando chegar a sua vez de comer ja ndo exista comida

suficiente.
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De qualquer forma uma das caracteristicas mais distintivas em termos de
comportamento nas sociedades que adoptam padrbes de agrupamento flexiveis é a
verificacdo de que os subgrupos de uma mesma comunidade quando se reinem nao
apresentam aumentos de comportamento agonistico.

Os detalhes mais especificos da complexidade das sociedades do tipo mistura-
separacdo deverdo ser variaveis de espécie para especie, mas uma grande disperséo
espacial da comida podera ser o denominador comum entre elas (Symington 1987). O
tamanho médio dos subgrupos, o nivel de coesdo que eles apresentam, e mesmo a
composigdo sexual, sdo pardmetros que variardo consoante a acessibilidade aos
alimentos e com o tipo de sistema de reproducéo presente.

Mesmo espécies que vivem em grupos convencionais do tipo multimacho
podem ter a capacidade de ajustar o tamanho dos grupos quando se deparam com uma
variacdo inesperada na distribuicdo especial das fontes de alimento de que dependem
(Symington 1987).

O tamanho e composi¢cdo dos grupos podem afectar profundamente a sua
organizacdo social. As mudancas demograficas podem influenciar especificamente a
fragmentacdo. Quando um grupo aumenta o seu tamanho, uma resposta menos extrema
do que a divisdo em dois grupos pode ser um grau de fragmentacdo intermédio.

A complexidade de uma organizacdo social multinivelada reflecte o desafio
imposto pela resolucdo de um numero de diferentes problemas ao mesmo tempo. O
nivel de fragmentagcdo apresentado por um grupo parece ser determinado por uma
combinacdo de factores ecoldgicos, sociais, demogréaficos, e filogenéticos. Por outro
lado a fragmentacdo pode por si influenciar profundamente outros aspectos da vida
social, como as hierarquias de dominancia, as tacticas para defesa contra predadores, 0s
mecanismos para a manutencdo de um determinado grau de coesdo, as relagbes com
grupos vizinhos, e possivelmente alguns pardmetros demogréficos e das historias de
vida dos animais. Considerando o impacto da fragmentacdo noutros aspectos da vida
social, a variabilidade que encontramos dentro das espécies no espaco e dentro dos

grupos ao longo do tempo é impressionante.

Num grupo que se fragmenta, um mecanismo para a manuten¢do da coesdo sao
as vocalizacbes. Em Ateles geoffroyi os individuos sdo capazes de manipular o tamanho
dos grupos formados durante o forrageio com um chamamento designado por

“whinny”, que se assume como uma troca de informagOes relacionadas com a
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disponibilidade de comida e com o numero de membros do grupo que se estdo a
alimentar numa determinada fonte de alimentos (Chapman 1990a). Os bonobos e os
chimpanzés comuns também utilizam vocaliza¢Ges e sinais visuais para coordenar 0s
movimentos (Hashimoto, Tashiro, Kimura, Enomoto, Ingmanson, Idani e Furuichi
1998; Pepper et al. 1999).

Outro mecanismo que pode ajudar a que os animais possam localizar outros
companheiros é através da utilizacdo continuada dos mesmos trilhos ou de arvores-

dormitério.

Nos primatas neotropicais esta flexibilidade no agrupamento € um mecanismo
de ajustamento as condi¢bes do ambiente (Kinzey et al. 1994).

Entre os platirrineos ndo monogamicos a fragmentacdo dos grupos assume-se
como um ajustamento facultativo a alteracfes nas condi¢des ambientais, demograficas,
e sociais, e 0 padrdo mistura-separacao parece ser uma caracteristica derivada dentro do
curso da evolucdo das subfamilias Atelinae e Alouattinae (Kinzey 1986). Ainda assim
Strier (1992b, 1999) afirma que os grupos de Alouatta tendem a ser 0s mais c0es0s
dentro destas subfamilias.

Em relacdo ao caso de Alouatta palliata, e como ja vimos acima, a organizacao
social dos grupos nesta espécie tem sido classificada de multimacho ou unimacho com
unidades sociais coesas ao longo do tempo, excluindo € claro os momentos em que
ocorre transferéncia ou entrada de animais (Altmann 1959; Glander 1980; Milton 1980;
Serio-Silva e Rodriguez-Luna 1995). Thoisy e Richard-Hansen (1997) afirmam que os
grupos de uivadores sdo normalmente coesos em ambientes ndo perturbados, e os
membros das populacGes de Alouatta seniculus que estudaram estavam envolvidas
numa mesma actividade em 90% do tempo de observacao.

Carpenter (1964), Chivers (1969), Mittermeier (1973), e Leighton et al. (1982)
foram os primeiros autores a descrever a divisdo dos grupos de uivadores em unidades
de dimensao variavel, e Baldwin e Baldwin (1972) levantam essa possibilidade, nao lhe
atribuindo no entanto grande importancia. Para o primeiro autor, a divisdo resultava da
impossibilidade de uma coordenagdo adequada dos grupos de grande dimenséo, e
observou subgrupos que permaneceram afastados até a um méaximo de quatro semanas.

Quanto a Chivers, este apenas faz referéncia a um grupo que durante o dia se
subdividia. D&-nos também conta do facto de os grupos maiores pareceram mais

intranquilos do que 0s mais pequenos.
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Ja Mittermeier (1973) sugere que a separacdo que observou seria uma resposta a
condi¢gdes ambientais duras. Dentro de uma dada area vital a formacdo de subgrupos
permite uma gestdo e exploracdo mais eficientes dos recursos, e reduzira as tencdes
intragrupais. Simultaneamente o grupo pode continuar a existir como uma sé unidade e
torna a divisdo definitiva em dois novos grupos desnecessaria. Num ambiente em que
ndo existe também espaco para o0 surgimento de novos grupos esta € também sem
duvida a melhor solucao.

Para Leighton et al. (1982) este padrdo resultaria de condicionantes ao nivel do
forrageio, e demonstraram que o tamanho das manchas de recursos alimentares limitava
a dimensdo dos grupos formados em contexto alimentar. A preferéncia marcada dos
animais por se alimentarem em arvores mais pequenas seria o factor decisivo.

Chapman (1987, 1988, 1990b) também conduziu observa¢Ges com Alouatta
palliata que apontam para a existéncia do padrdo mistura-separacdo. Num dos seus
estudos com uivadores na Costa Rica (Chapman 1988), verificou que um dos grupos
separava-se frequentemente em dois ou mais subgrupos que chegavam a estar separados
por uma distancia de dois quilémetros, e por periodos que podiam ir até a duas semanas.
Os animais estiveram em subgrupos durante 84% do tempo de observacbes. A
composicdo dos subgrupos em termos de idade e proporcdo sexual alterava-se com
frequéncia a medida que os animais trocavam de unidade. Os machos adultos eram
aqueles que mais mudavam de subgrupo. Quando os subgrupos se reuniam ndo se
verificava uma maior ocorréncia de comportamento agonistico. Os membros destes
subgrupos coordenavam normalmente as suas actividades, mantinham um contacto
espacial proximo, e encontravam-se espacialmente distintos de outros subgrupos. Este
autor refere ainda a existéncia de um padrdo continuo de reajustamento das distancias
interindividuais entre os individuos. Quando um animal se movia todos os demais o
faziam repondo as distancias iniciais.

Mais recentemente Stevenson et al. (1998) justificam a formacgédo de subgrupos
na populacdo de Alouatta que estudaram pela influéncia da competicdo intragrupal.
Encontraram uma correlagdo negativa entre o tamanho médio dos subgrupos e a
densidade mensal de arvores com frutos. Sugerem ainda que em Alouatta, e ao contrario
do que acontece por exemplo em Ateles ou Lagothrix, os animais reduzem a competicdo
intragrupal directa alimentando-se em arvores maiores. Essa serd em principio a
justificagdo para o facto de os uivadores apresentam subgrupos maiores em contexto

alimentar em relacao a essas espécies.
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Este tipo de associacdo é igual a tradicionalmente descrita para os macacos
aranha e chimpanzés, mas muito diferente daquela descrita para os grupos de uivadores.
Ainda assim as diferencas em termos ecologicos ndo podem ser ignoradas. Enquanto
gue num grupo de macacos aranha, quando nove individuos estdo presentes num grupo
os beneficios alimentares igualam os custos, os uivadores s6 atingem esse valor de
referéncia a partir de vinte animais, resultado natural quando se consideram as
diferencas existentes ao nivel das dietas entre as duas espécies (Chapman 1987).

No caso de Alouatta comparacdes entre diferentes popula¢es da mesma espécie
fornecem pistas em relacdo a verdadeira importancia das caracteristicas estruturais e
temporais da alimentacdo versus as influéncias da densidade populacional nos padrbes
de agrupamento. Por outro lado contribuem ainda para a compreensdo das influéncias
das pressdes exercidas pela predagdo, e pela presenca de competidores de outras
espécies sobre o tamanho dos grupos.

A fragmentacdo dos grupos parece aumentar a quantidade de informacédo que
cada unidade social possui acerca dos recursos, e facilita a circulacdo desta entre 0s seus
membros. A estratégia de forrageio mais econdmica pode ser uma combinacdo da
memoria a curto e longo prazo, e da busca cooperativa.

Isto implica que exista uma capacidade de recordar e manipular um grande
conjunto de informacBes acerca do ambiente e individuos. Cheney e Seyfarth (1990)
sugerem que em grupos que se fragmentam o desenvolvimento de uma vida social mais
complexa é facilitado. Os macacos que vivem em grupos estaveis e coesos ndo tém
informacao a partilhar e “segredos” a guardar acerca dos recursos. Eles sugerem que as
pressdes selectivas que favorecem um maior grau de intencionalidade podem estar
presentes em animais que se separam regularmente, e também que a capacidade de
existirem estados de espirito pode ser 0 que permite que 0s grupos sociais sejam mais
fluidos. Pensa-se que 0 mecanismo sera idéntico no que diz respeito aos golfinhos, cujas
relacBes sociais sao mantidas dentro de um ambiente social em permanente mudanca
(Smolker et al. 1992).

Milton (1988) acredita que ndo é a complexidade da vida social, mas o desafio
de forragear numa floresta, que constitui o impeto para que se dé o desenvolvimento
mental dos primatas. Os primatas que desenvolvem a capacidade de aprender e recordar

0s padrbes de distribuicdo espacial e temporal dos alimentos, terdo uma vantagem
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selectiva sobre aqueles que forrageiam ao acaso: 0s primatas com areas vitais maiores
necessitam de uma maior capacidade de aprendizagem e de memorizagéo.

Pensa-se que uma das principais fungdes da inteligéncia dos primatas passa pela
monitorizacdo por parte de um individuo das suas relagbes com os demais
companheiros socais e também das relacfes que estes mantém entre si. Esta actividade é
especialmente complexa no caso das sociedades do tipo mistura-separacdo em que a
composicao dos grupos é imprevisivel e fluida (Newton-Fisher 1999).

Varios trabalhos acumulados ao longo dos ultimos vinte anos sugerem que existe
uma relacéo entre a vida social e as capacidades cognitivas nos primatas (Cheney et al.
1990). As pressdes implicadas na vida em grupo podem ter funcionado como um
impeto por detrds das capacidades cognitivas dos primatas. As relacdes sociais que se
estabelecem dentro de um grupo de primatas podem modificar a forma como um animal
enfrenta problemas ecoldgicos (Cheney et al. 1990; Milton 1988).

Milton (1988) vai mais longe e defende que os animais da espécie Alouatta
palliata estardo dependentes das informacgdes partilhadas dentro dos grupos para
forragearem eficazmente, dai a necessidade de coesdo. Para esta autora em Ateles ter-se-
a desenvolvido uma maior capacidade cognitiva devido as exigéncias maiores
implicadas num forrageio em grupos pequenos ou mesmo solitariamente.

Ora a verificacdo da existéncia de flexibilidade de adaptacdo, e da resultante
plasticidade comportamental, nos uivadores, deita por terra estas afirmacdes. Os
uivadores de ambos os sexos sdo de facto capazes de viver sozinhos ou em pequenos
grupos extra-comunitarios durante periodos de tempo prolongados (Crockett et al.
1987). Prova-se esta forma a inexisténcia de uma relacdo de causalidade entre sistema
de agrupamento e capacidades mentais, pelo menos em Alouatta. Apesar de muitas
Vezes 0S grupos serem coesos, a espécie quando pressionada por condic¢Bes ecoldgicas
especificas pode apresentar alteragdes marcadas nos padrdes de agrupamento ao nivel
das comunidades.

O facto de isto ndo estar a acontecer em outras populacdes de uivadores tera a
ver com o facto de muitas vezes apesar de o tamanho das fontes de alimentacdo ser
igual em diferentes locais a sua densidade poder variar; da distribuicdo espacial das
fontes de alimentos poder variar; e/ou de poderem existir diferencas temporais em

relacdo a disponibilidade de recursos alimentares (Chapman et al. 1991).
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A estrutura social flexivel dos primatas do Novo Mundo sugere que um exame
mais detalhado dos papeis da transmissao cultural, da aprendizagem, e da adaptacdo
local, pode ser o caminho a tomar para uma melhor compreensdo dos mecanismos de
adaptacdo ambiental.

No entanto, até que se conhegcam em mais pormenor 0S mecanismos que
controlam o tamanho e a composi¢cdo dos grupos devemo-nos lembrar de que os
insectos também ajustam o tamanho das associacGes de forrageio de acordo com a

riqueza e extensdo das fontes de alimento (Kinzey et al. 1994).
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4. Objectivos de Pesquisa

Este estudo pretende assumir-se como uma contribui¢do para a compreensdo das
forcas que determinam os padrdes de agrupamento e o comportamento social em
Alouatta palliata mexicana.

Na verdade, os estudos primatoldgicos nas areas do comportamento e da
socioecologia com esta subespécie tém sido esquecidos, sendo mesmo passados para
segundo plano pela abordagem ecoldgica predominante no seu pais de ocorréncia, 0
México.

N&o deixa de ser curioso que para esta comunidade, que tem sido acompanhada
ininterruptamente desde 1988, este seja apenas o segundo trabalho que se debruga
profundamente sobre questfes relativas a estrutura social dos animais, sendo que o
primeiro foi realizado por uma investigadora também do nosso pais (Garcia 2000).

Neste momento a comunidade da llha de Agaltepec assume-se como um
laboratorio vivo para o estudo da interaccdo de diversos factores sobre as populagGes de
primatas ndo humanos, como a ecologia, a demografia, e 0 comportamento: em termos
de composicédo e dimensdo, este grupo de uivadores ndo tem igual em qualquer outro
sitio para o qual existam dados sistematicos.

Por outro lado, os primeiros trabalhos que ali se realizaram afloraram alguns
aspectos acerca da organizagio social dos animais que merecem ser revistos. E que
desde entdo a populacdo aumentou numa proporc¢éo tal, que hoje em dia existem seis
vezes mais animais do que nessa altura.

O facto de termos centrado 0 nosso estudo nos machos resultou de diferentes
motivos.

Em primeiro lugar, neste momento as possibilidades de reconhecer com uma
margem de seguranca significativa a identidade de todos os animais que habitam em
Agaltepec sdo muito baixas. Os animais apresentam geralmente padrdes de manchas de
cor amarela nos membros posteriores e/ou na cauda. No entanto alguns animais nédo
estdo “manchados”, e no caso das fémeas o ndimero de individuos nesta situacdo €
bastante alto. Desta forma um reconhecimento fiavel de alguns dos animais torna-se
virtualmente impossivel, situacdo impensavel em estudos como o0 que aqui se apresenta,

nos quais a identificacdo por parte do investigador dos seus objectos de estudo é uma
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condigéo base para uma boa recolha de dados. No caso dos machos desta comunidade
todos eles sdo facilmente reconheciveis, o que a partida influenciou a nossa escolha.

Por outro lado, neste local registou-se uma alteracdo nos padrdes de dispersao
gue normalmente ocorrem em Alouatta. As fémeas nunca abandonam o seu grupo de
nascenca, € 0s machos, apesar de se manterem periféricos por um periodo de tempo
variavel que comeca no momento em que atingem a puberdade, acabam por reentrar
também no seu grupo natal. E assim importante compreender de que forma estes
movimentos estardo a influenciar a estrutura das relagfes sociais entre os machos que
normalmente, em habitates continuos, nunca se mantém junto de outros machos
aparentados.

Em terceiro lugar, a presenca de tantos machos num local onde ndo existem
possibilidades de dispersdo geografica devido a pequena area de que dispdem, parece
estar a resultar na adopgdo de um padrdo de organizacdo social do tipo mistura-
separacdo. Importa, portanto, tentar perceber de que forma este novo tipo de
organizacao esta a obrigar os individuos a mediar as suas relacfes, em especial no que

diz respeito aos comportamentos de dominéancia social.

Assim, o principal objectivo do nosso trabalho centra-se no estudo e anélise dos
comportamentos sociais e espaciais dos machos desta comunidade, que parecem estar a
reajustar a estrutura das suas relacfes a uma nova realidade demografica.

Cada um dos diferentes aspectos que enquadram a realidade social dos animais sera
considerado como parte de um sistema dindmico de interacgdo entre estes e 0 ambiente
que os rodeia. A sazonalidade assume-se ao longo deste trabalho como uma variavel
imprescindivel para a compreensdo do comportamento dos animais. Por outro lado as
relagbes de parentesco existentes entre os machos serdo também objecto de uma
minuciosa analise uma vez que neste local elas se revestem de caracteristicas muito
especificas (ver Parte I, 1.).

Por fim a idade é outra varidvel que aqui terd uma importancia significativa. Como
tivémos oportunidade de rever acima, alguns autores defendem a existéncia de uma
hierarquia invertida em relacdo a idade entre os machos de Alouatta palliata. O
principal motivo que sustenta as explicacfes para este tipo de estruturacdo das relagdes
de dominancia, passa pela afirmacdo de que 0s machos vdo entrar em grupos nos quais
ndo recebem qualquer apoio, e que as suas iniciativas e esforgos agonisticos acabam por

funcionar como uma tactica de integracdo bem sucedida que os conduz rapidamente ao
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topo da hierarquia. No entanto em Agaltepec, apesar de os machos se dispersarem
durante a adolescéncia, acabam por reentrar na comunidade em que nasceram, onde
conhecem os outros individuos, e onde residem ainda, para a maioria deles, 0s seus
progenitores.
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4.1. As Hipoteses de Pesquisa

Tendo em conta que as hipéteses de estudo sdo sugestdes que numa fase de
planeamento se fazem acerca das relagdes entre fendmenos (Moreira 1994), definimos
algumas hipoteses/prediccdes que podem ser consideradas como traves mestras do

trabalho que agora se apresenta.

Hipotese 1. Deverdo existir diferencas em relacdo aos niveis de associacdo entre 0S
individuos, que serdo um reflexo de preferéncias individuais. Espera-se que alguns
machos estejam com maior frequéncia juntos, o que se reflectira nos Indices de
Associacdo Diadica.

Por outro lado espera-se que, uma vez que 0s machos neste local acabam por se

reintegrar no seu grupo natal, os individuos aparentados se juntem mais vezes.

Hipotese 2. Se os machos que estdo mais vezes juntos procuram voluntariamente essa
proximidade — voluntariamente ja que neste local existe a possibilidade de se juntarem a
diferentes subgrupos —, entdo as interaccBes que entre eles ocorrem deverdo reflectir
essa preferéncia. Prevé-se desta forma que as diadas que apresentem maiores niveis de
associacdo estabelecam entre si mais interaccOes de natureza afiliativa ou coesiva do
que comportamentos agonisticos. De forma inversa, 0s animais que estdo mais vezes

separados apresentardo uma maior ocorréncia de condutas agonisticas.

Hipotese 3. Por outro lado, as distancias que os machos mantém entre si serdo também
uma funcdo dos niveis de associacdo interindividual. Os individuos que mais se
associam deverdo manter menores distancias entre si. Aqui importara averiguar a
existéncia ou ndo de um valor médio de proximidade que podera ser considerado como
Optimo para o género. Em principio as classes que apresentardo maior namero de
registos serdo as de maiores distancias, uma vez que os uivadores sdo uma espécie de

tipo distante.

Hipotese 4. Uma vez que os padrdes de comportamento dos uivadores convergem na
direccdo de uma tendéncia conservativa em termos energéticos, entdo 0s animais
evitardo ao maximo os custos implicados na emissdo de comportamentos agonisticos,

que sdo sem davida os mais dispendiosos neste aspecto. A presenca hum mesmo grupo
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de animais com o mesmo estatuto em termos de dominédncia — e no caso desta
comunidade as probabilidades de que isso aconteca sdo significativamente maiores
devido ao grande numero de machos presentes —, provocara uma maior tensdo resultante
da ambiguidade dessa situacdo, isto apesar da existéncia de um repertorio
comportamental extenso no que diz respeito a comportamentos ritualizados.

Se existe neste local a possibilidade de os animais se separarem permanecendo
em diferentes subgrupos, espera-se que 0s animais que estdo mais vezes separados — que
apresentam indices de associagdo mais baixos —, tenham posic¢Ges sociais na hierarquia
de dominancia mais préximas, e que 0s que se juntam com maior frequéncia, estejam

mais distantes na hierarquia de dominancia.

Hipotese 5. Por outro lado os animais que ocupem as posic¢des hierarquicas mais baixas,
deverdo ser também aqueles a manter menos individuos a sua volta, e a permanecerem
mais vezes solitarios. Esta serd uma forma de evitarem o comportamento agonistico dos

dominantes e uma perda sistematica do acesso aos recursos.

Hipotese 6. A comunidade de uivadores de Agaltepec divide-se em subgrupos. Em
principio espera-se que todos 0s machos possam ser encontrados juntos, e que todas as

combinacges possiveis de agrupamento entre eles sejam observadas.

Hipotese 7. Se a emergéncia dos sistemas de organizagdo social do tipo mistura-
separagdo parece estar associada a factores ecoldgicos que determinam a escassez dos
recursos vitais, como a distribuicdo e abundancia de comida, entdo espera-se que 0
tamanho dos subgrupos seja influenciado pela estacao do ano.

Assim, prevé-se que durante a estacdo seca — aquela em que 0S recursos mais
atractivos sdo mais escassos e em que 0s animais se alimentam predominantemente de
folhas — os animais se encontrem mais dispersos, pelo que os subgrupos terdo uma
dimensdo menor. Por outro lado na estacdo humida, em que existe uma quantidade
superior de arvores em frutificacdo, os animais apresentardo uma maior tendéncia para a

aglomeracdo e assim os subgrupos englobardo mais individuos.

Hipotese 8. Nas épocas em que existe uma maior disponibilidade de recursos mais
atractivos 0s animais concentram-se junto das fontes de alimentos existentes. Isto

implica que individuos que geralmente se evitariam permane¢am num mesmo subgrupo.
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Espera-se assim que, se a dimensao dos subgrupos for influenciada pela estagcdo do ano
(Hipotese 7), a um aumento do numero de machos num mesmo contexto espacio-
temporal corresponda uma diminuicdo da coesdo grupal e maior intranquilidade,

reflectidas num aumento do agonismo.
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Il — Material e Métodos
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1. Os Objectos de Estudo

A comunidade estudada era entdo constituida por 59 individuos, todos
pertencentes a espécie Alouatta palliata mexicana. Destes 19 eram machos e 25 eram
fémeas. Como ja foi referido acima, nesta espécie os testiculos dos machos sé se tornam
visiveis no final da puberdade pelo que é impossivel ao observador distinguir o sexo de
alguns animais através da observacdo. Assim s6 se conhece 0 sexo dos individuos nessa
altura. Desconhecia-se entdo o sexo de 15 individuos neste grupo.

Em relacdo a divisdo por classes de idade, e seguindo as classificacdes propostas
por Rowe (1996) e Jones (1995), existiam em Agosto de 1999 (data da conclusdo das
nossas observacdes) 34 adultos; 10 subadultos; 9 juvenis; e 6 infantis.

N&o existiam quaisquer fémeas isoladas do grupo, mas 6 dos machos eram
solitarios.

Verificava-se uma proporcdo macho/fémea de 1:1.3, ou de 1:1.8 se ndo
contabilizarmos os machos periféricos.

O nosso estudo centrou-se no comportamento dos machos pertencentes a
comunidade, 13 no total. Optdmos por ndo considerar os machos solitarios uma vez que
estes ndo tém uma participacdo activa na dinamica social dos subgrupos. Estes evitam
a0 maximo o contacto com outros individuos, e sdo sempre afastados ou mesmo
atacados quando detectados pelos machos residentes.

Todos os machos nasceram na llha de Agaltepec, e o nivel de idades varia entre
0s 10 anos e 10 meses — Cristobal, individuo com mais idade —, e 0s 5 anos e 5 meses —
Chabacano, individuo mais jovem.

Em relacdo as relagBes de parentesco, 0 seguimento permanente desta populacéo
permite que se conhecam as progenitoras de cada animal. A cada novo individuo que
nasce, é atribuido um nome cuja primeira letra é sempre igual a do nome da mae, pelo
que facilmente se podem estabelecer as linhas de descendéncia dos animais por parte da
mae. J& determinacdo da paternidade ndo pode ser averiguada para todos os individuos,
uma vez que até ao presente ndo foram realizados testes de analise de ADN. No entanto,
a analise de alguns elementos da historia desta comunidade permitem-nos aprofundar

melhor esta questdo e inferir alguns dos lagos de parentesco entre 0s machos.
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A presenca de macacos uivadores neste local resulta de um projecto de
translocacdo desenvolvido pela Universidade Veracruzana (Rodriguez-Luna, Garcia-
Ordufa e Canales-Espinosa 1993a).

No ano de 1987 capturaram-se varios animais que foram mantidos em cativeiro
por aproximadamente um ano, periodo em que foram alvo de estudos que visaram 0
conhecimento da sua dieta, comportamento e vigilancia do seu estado de saude.
Formaram-se entdo dois grupos de cinco animais, sendo cada um constituido por quatro
fémeas e um macho. Antes de se proceder & libertacdo dos animais desenvolveram-se
estudos floristicos no sentido de avaliar até que ponto as espécies vegetais presentes no
local onde os animais viriam a ser libertados correspondiam ao tipo de dieta que estes
necessitavam, tendo-se concluido que o habitat reunia condi¢fes suficientes para o seu
auto-sustento (Rodriguez-Luna et al. 1993a; Rodriguez Luna, Garcia-Ordufia, Canales-
Espinosa e Serio-Silva 1993b).

O primeiro grupo foi libertado na llha de Agaltepec em Outubro de 1988, tendo
0 macho morrido pouco tempo depois. Uma semana depois da sua libertacdo uma das
fémeas deu a luz uma cria concebida em cativeiro, e que viria assim a ser o Unico filho
de M.1 (macho 1). Em Abril de 1989 libertou-se o segundo grupo (Serio-Silva 1992;
Rodriguez-Luna e Cortés-Ortiz 1995b).

Quadro 1 - Lista de dados referentes aos machos adultos do
grupo - Agosto de 1999

Ind. Mée Pai Data de Idade em Agosto | 3 anos e meio
nascimento de 1999 (maturidade
sexual)
Cr Pinta M.1 31/0ut./1988 | 10 anos, 10 meses Abril 1992
Ni Nifa M.2 28/0ut./1989 | 9 anos, 10 meses Abril 1993
St Sta. Maria M.2 27/Nov./1989 9 anos, 9 meses Maio 1993
Chu Chabela M.2 28/Mai./1990 9 anos, 3 meses | Novembro 1993
Pr Pinta M.2 17/Jul./1990 9 anos, 1 més Janeiro 1994
Nk Nifa M.2 18/Dez./1990 8 anos, 8 meses Junho 1994
Pc Pinta M.2 21/0ut./1991 | 7 anos, 10 meses Abril 1995
Vé Verde M.2 ou Cr | 27/Dez./1991 7 anos, 8 meses Junho 1995
Nn Nifia M.2 ou Cr | 21/Jan./1992 7 anos, 7 més Julho 1995
Sh Sta. Maria | M.2 ou Cr | 10/Abr./1992 7 anos, 4 meses | Outubro 1995
Ro Roja M.2 ou Cr | 3/Nov./1992 | 6 anos, 9 meses Maio 1996
Pn Pinta Indet. 26/Mar./1993 6 anos, 5 meses | Setembro 1996
Cha Chabela Indet. 13/Mar./1994 5 anos, 5 meses | Setembro 1997
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Desde essa altura até Dezembro de 1992, data da morte de M.2, nasceram 10
machos. Considerando que Cr — a cria concebida em cativeiro — apenas atingiu os 42
meses (e assim se tornou potencialmente activo sexualmente) em Abril de 1992,
existirdo 6 machos que sdo seguramente filhos de M.2, e portanto irmaos por parte do
pai. Alguns destes sdo também irmaos por parte da mée, os casos de Nc e Nk, e de Pc e
Pr. Na nossa linha de raciocinio ndo incluimos no grupo dos irmaos por parte de pai 0s
trés machos que nasceram pouco antes de Abril de 1992, Ve, Nn, e Sb, por haver
possibilidades de serem ja filhos de Cr, apesar de esta probabilidade ser muito baixa —
ver Quadro 1.

Desde o primeiro momento deste projecto de translocacdo que os animais tém
sido acompanhados continuamente, pelo que existe um registo fidvel acerca dos dados
demograficos da populagéo.

Em relacdo as idades dividimos o grupo dos machos em trés classes seguindo a
classificagdo de Jones (1985). Assim existe um macho na categoria de macho adulto
“antigo”, nove machos na categoria de machos de “meia idade”, e trés na classe dos

“jovens adultos”.
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2. O Local de Estudo

A llha de Agaltepec situa-se na regido de “Los Tuxtlas”, Veracruz, México,
encontrando-se esta geograficamente localizada na planicie costeira do Golfo do
México, que em termos topogréaficos integra trés macicos montanhosos, o Vulcédo de
San Martin Tuxtla, a Serra de Santa Martha, e mais a sul o Vulcdo de San Martin
Pajapan. Todos apresentam elevac6es acima dos 1600 metros, e das suas encostas parte
uma rede de rios que desemboca no Golfo (Garcia-Ordufia 1995).

A area é caracterizada por uma grande riqueza em termos de biodiversidade, e
passou a ser considerada a partir de Novembro de 1998 como “Reserva da Biosfera”,
reconhecimento por parte do Governo Mexicano de grande relevancia para a protecgdo
efectiva dos recursos. Esta medida vem tentar combater o recuo continuado das zonas
de selva que se vem verificando nas ultimas décadas, fruto em especial da necessidade
de novas areas para a producao de gado e para o cultivo agricola.

Existem trés espécies de primatas presentes nas florestas tropicais do Sudeste do
México, Alouatta palliata, Alouatta pigra e Ateles geoffroyi. Nos ultimos cinquenta
anos a destruicdo macica do habitat destas espécies resultou numa contraccdo
significativa das populacGes originais, e assim a sua distribuicdo geogréafica é hoje em
dia muito diferente, estando os uivadores e 0s macacos aranha extintos em muitas areas.
As comunidades ainda existentes vivem em fragmentos de floresta himida de extensao
variavel nas regides mais a Sul do pais (Estrada e Coates-Estrada 1995, 1996).

Ainda existem representantes de Alouatta palliata e Ateles geoffroyi na regido de
“Los Tuxtlas” em zonas de floresta tropical baixa, e este é o local que limita a sua
distribuicdo geogréafica a Norte, pelo que tem um valor bioldgico e cultural incalculavel
(Garcia-Ordufia  1995). Neste momento pensa-se que as populacdes existentes
representem 16% para Alouatta e 26% para Ateles das populagdes originais. Em relacédo
a fragmentacdo dos seus habitates, esta significa neste momento uma reducdo de 80-
90% das areas de selva originais (Estrada et al. 1995, 1996).

As populacdes actuais consistem em grupos isolados de individuos que vivem
em grandes e pequenos fragmentos, que sdo ilhas rodeadas de mares de pasto para gado
e de outra vegetacdo antopogénica (Estrada et al. 1996). Estrada e Coates-Estrada
(1994) verificaram no seu estudo que o numero de uivadores estava correlacionado

positivamente com o numero de anos de isolamento da floresta, com a distancia em
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relacdo ao fragmento mais préximo, e ainda que os fragmentos ndo perturbados tinham
também maiores densidades de uivadores. Rodriguez-Luna, Fa, Garcia-Ordufia, Silva-
Lopez e Canales-Espinoza (1987) observaram que apenas 21% da area de floresta
natural fragmentada ainda continha primatas. A densidade ecoldgica de uivadores em
fragmentos protegidos era de 23 individuos por Km® comparada com 3,6
individuos/Km? em fragmentos néo protegidos.

A fragmentacdo e destruicdo das florestas tropicais resulta em reducbes
significativas no tamanho das popula¢des animais originais, € no seu isolamento fisico e
bidtico. Este ultimo factor provoca uma interrupcdo na circulagcdo genética entre as
populacbes animais e por consequéncia pode resultar no aumento dos efeitos da
depressdo por consanguinidade; leva a um truncamento na matriz do habitat e ao
surgimento de margens na floresta; e implica uma deterioracdo rapida ou gradual das
condicGes ecoldgicas locais que resultam numa perda continuada das fontes de recursos
(comida e parceiros sexuais) (Terborgh 1992).

Em “Los Tuxtlas” as populacdes de Alouatta podem estar especialmente
ameacadas porque as areas de floresta localizadas a altitude que eles normalmente
ocupam sao as que estdo a desaparecer mais depressa. Esta espécie parece estar limitada
por factores ecoldgicos especificos como a temperatura, e/ou restricdes
comportamentais. A presenca destes animais em zonas muito afectadas por
modificacbes na estrutura do habitat deverd resultar da sua capacidade para se
alimentarem de folhas e mesmo de espécies cultivadas pelo homem.

A populagdo que se estudou, e como ja se referiu, habita uma ilha no Lago de
Catemaco. Neste lago existem quatro ilhas de origem vulcéanica, das quais Agaltepec é a
maior com uma superficie de aproximadamente 10 ha.

Em termos de vegetagdo esta apresenta diferentes zonas florestais, incluindo
areas de selva média subcaducifolia, de vegetacdo secundéria, de vegetacao ripéaria, e de
pasto (Lopez-Galindo e Acosta-Pérez 1998). As arvores que tém um perimetro de
tronco a altura do peito igual ou superior a 30 cm estdo numeradas, existindo neste
momento um inventario floristico que inclui mais de 2000 &rvores identificadas. Estas
pertencem a 32 familias, 58 géneros, e 63 espécies. Destaca-se a presenca de 9 espécies
da familia Moraceae — arvores que, como ja referiu, constituem normalmente uma fonte
de alimentacdo muito importante para os uivadores.

Em termos de humidade distinguem-se dois periodos bem marcados. Um

primeiro que compreende os meses de Fevereiro a meados de Maio, estacdo Seca, e um
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segundo que se estende de Julho a Outubro, estacdo HUumida. Pode-se ainda assinalar
um terceiro periodo entre Novembro e Janeiro em que se verificam valores intermédios
em relacdo as estacBes antes indicadas (Rodriguez-Luna et al. 1993b). A precipitacdo
média é de 4500 mm [dados da estacdo meteoroldgica mais proxima do local de estudo
(Serio-Silva et al. 1995)].

Quanto a temperatura o clima é considerado quente e himido com uma

temperatura média de 24°C (méaxima 36.5°C, minima 11°C).
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3. Observacéo e Recolha de Dados

3.1. Protocolo de Observacéo

Na observacdo de seres vivos devem-se respeitar certos procedimentos de forma
a evitar que o préprio investigador represente uma variavel de perturbacdo para os
objectos de estudo (Lehner 1979; Paterson 1992; Martin e Bateson 1993). No caso do
trabalho em Agaltepec esta questdo nédo constitui qualquer tipo de obstaculo para o bom
curso das investigacfes, uma vez que o0s animais estdo perfeitamente habituados a
presenca dos observadores. Hoje em dia a maioria dos animais da comunidade nasceu
com os investigadores ao “seu lado”. Apenas tivémos de ser cuidadosos no sentido de
ndo produzir ruidos intensos que pudessem assustar 0s animais, principalmente quando
estes estavam mais proximos do observador.

O inicio do trabalho de campo ocorreu em meados de Novembro de 1998, e
estendeu-se até aos primeiros dias de Agosto de 1999.

O arranque da investigacdo foi marcado por observac6es exploratdrias em que se
cumpriram varias tarefas. A primeira foi o conhecimento da ilha e dos seus caminhos.
Simultaneamente, e desde o primeiro dia de trabalho, comegdmos a proceder ao
reconhecimento sistematico dos objectos de estudo. Para tal elaboramos fichas
individuais de reconhecimento — uma vez que as que entdo existiam em muitos dos
casos ou estavam desactualizadas ou simplesmente ndo tinham qualquer
correspondéncia com as caracteristicas dos individuos — onde se desenhavam as
manchas que cada animal apresentava ou na cauda e/ou nas patas.

Este foi também o momento em que tomamos contacto com 0s comportamentos
dos individuos, o que conduziria a definicdo do etograma (ver 3.3.). Toda esta fase
prolongou-se até finais de Janeiro de 1999. Por esta altura estdvamos prontos a comegar
a recolha dos dados. Tinhamos clarificado quais seriam 0s nossos objectivos; definido
0s métodos de amostragem; 0 nosso etograma estava completo; reconheciamos sem
qualquer dificuldade todos os animais; e haviamos elaborado as fichas de registro.

O periodo de recolha dos dados definitivos prolongou-se desde o principio de
Fevereiro de 1999 até ao principio de Agosto do mesmo ano.

Ao longo de toda a pesquisa fomos tambeém registando em video (VHS-C)
alguns pormenores do comportamento dos animais. Inicialmente a nossa intencdo era

fazer um registo com imagens de todas as categorias comportamentais presentes no
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nosso etograma. No entanto com o avangar do tempo tornou-se evidente que as dificeis
condigdes de visibilidade numa area que é densamente arborizada, adicionadas ao
caracter instantaneo que caracteriza as interac¢fes dos uivadores, fariam com que este
projecto estivesse condenado ao insucesso. Ainda assim, as imagens recolhidas
permitiram-nos a posteriori, ja& na fase de andlise dos dados, clarificar algumas as
peculiaridades inerentes a dindmica das interac¢des entre 0s uivadores.

Em relacdo as folhas de registo, o formato destas foi definido no final do periodo
de habituacdo seguindo uma logica de harmonizacdo de duas tarefas nem sempre
facilmente conjugaveis, a observacéo e a recolha de dados. Mais pormenores acerca das
folhas de registo séo disponibilizados mais abaixo.

Consideramos ainda as condi¢des climaticas que classificAmos segundo a

seguinte escala:

Quadro 2 - Escala climatérica utilizada neste estudo.

1. Pluviosidade/ 2. Temperatura 3. Vento
Nublosidade

a) Limpo a) Calor a) Inexistente

b) Pouco nublado b) Ameno b) Fraco

¢) Muito nublado c) Fresco c) Forte

d) Chuva dFrio | emmmememeeee-
e)ChuvaForte | = —memeeeeem | oo
f) Trovoada | = —emememeeem | mmememeees

Durante todo o tempo em que decorreu o trabalho de campo recorremos ainda a

cronémetro para controlar a hora a que se deveriam iniciar 0s varrimentos.

utilizacdo de binoculos para auxiliar as observacdes (Cannon 10x25 Amm), e de um
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3.2. O Processo de Amostragem

Neste estudo, que se centra sobre o comportamento dos machos, a nossa base de
amostragem cobre a populacéo inteira, 0s 13 machos adultos integrados na comunidade
de Agaltepec.

Mas para uma conveniente recolha dos dados sobreveio a necessidade de aplicar
técnicas de registo e de amostragem comportamental adequadas.

Na ja referida primeira fase que constituiu o periodo de habituacdo, a
amostragem ad libitum revelou-se como a mais indicada para o reconhecimento dos
individuos, e também para tomar contacto com o leque de comportamentos
apresentados pela espécie (Lehner 1979; Bernstein 1991; Martin et al. 1993). O valor
heuristico de uma observacao sem qualquer tipo de preconceito sistematico — aqui numa
acepcdo de “pré-conceito” —, parece ser de valor indiscutivel durante os primeiros
passos de uma pesquisa desta natureza. Altmann (1974) considera que os dados
produzidos por este tipo de enquadramento amostral sdo as notas de campo tipicas, em
que o observador anota todos 0os comportamentos que lhe parecam relevantes.

No nosso caso, desde o primeiro momento que tentamos seguir o horario que
mais tarde iriamos aplicar durante a recolha de dados. Assim, a nossa presenca junto dos
animais comecava alternadamente ou as 7:00 ou as 12:00, prolongando-se por 5 horas.
Neste periodo sempre que era observada uma conduta ela era anotada, tendo o cuidado
de se tentar fazer uma primeira descri¢cdo dos diferentes aspectos que a enquadravam:
identificacdo e ac¢bes dos intervenientes em termos de posturas, vocalizagdes, padroes
de locomocéo; consequéncias do comportamento emitido; local em que ocorreu; entre
outros.

A escolha de qual animal observar num primeiro momento apenas estava
dependente da necessidade de identificar todos os animais. Assim, procurdvamos
sempre encontrar um animal que ndo tivéssemos visto antes, ou para o qual ainda néo
possuissemos um registo de identificacdo totalmente satisfatorio.

O fim deste processo marcou uma definicdo definitiva do etograma e a
elaboracdo das folhas de registo que foram os principais instrumentos de trabalho
utilizados durante a recolha de dados. Totalizaram-se 190 horas de observacdes ad
libitum.

No caso do nosso estudo ndo se procedeu a individualizacdo de um periodo

dedicado exclusivamente a um estudo piloto enquanto unidade temporal estanque em
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que o investigador se dedica a testar a concordancia entre os dados recolhidos e os
comportamentos desempenhados pelos individuos. Existindo apenas uma pessoa a
recolher dados, a verificacdo de que o investigador estava preparado para iniciar a
recolha de dados definitivos surgiu paralelamente com o reconhecimento de todos os
objectos de estudo, e com o formato final do etograma.

Mas uma vez que um dos principais objectivos do nosso trabalho passava pela
observacao da dindmica dos subgrupos que se formavam, tivémos um especial cuidado
em preparar-nos nesta fase exploratéria para alguns dos problemas que surgem com a
recolha de dados desta natureza.

As dificuldades na quantificagdo do tamanho dos subgrupos passam por trés
principais motivos. O primeiro tem a ver com o problema de contar os animais que
estdo dispersos no seu habitat onde a visibilidade é limitada. Sob estas condi¢Bes quanto
mais longe estd o animal do observador ou quanto mais densa for a vegetagdo, maior a
probabilidade de ele ndo ser incluido na contagem do tamanho de um dado subgrupo.
Assim diferencas referenciadas acerca do tamanho dos subgrupos podem estar apenas a
reflectir diferencas no grau de visibilidade ou da dispersdo dos animais entre habitates.
Em segundo lugar, comparagdes com resultados dispares no que diz respeito ao
tamanho dos subgrupos podem resultar do facto dos dados terem sido recolhidos em
periodos de tempo diferentes. E provavel que a medida que uma investigagdo avanca os
objectos de estudo se tornem cada vez mais habituados ao observador, que por seu lado
0s consegue ver mais facilmente. Assim as probabilidades de eles serem incluidos numa
contagem dos membros de um subgrupo aumenta. O terceiro ponto tem a ver com
método que é utilizado para localizar os animais. Se 0s subgrupos sdo encontrados
através da utilizacdo de diferentes métodos ao longo de uma mesma investigacdo, as
diferengas no tamanho destes pode simplesmente reflectir as diferengas dos métodos em
Si.

Quando em Fevereiro de 1999 se iniciou a recolha sistematica dos dados tinham-
se ja ultrapassado estes problemas. O primeiro pelo conhecimento que entretanto
tinhamos j& adquirido em relagdo aos percursos dos animais na ilha e dos caminhos a
seguir, 0 que nos permitia muitas vezes antecipar os movimentos dos uivadores e
colocarmo-nos em pontos estratégicos de onde os podiamos observar convenientemente
(ex.: em cima de uma arvore). Em relacdo ao segundo problema, tinham-se ja estdo
reconhecido exaustivamente todos os animais e suas caracteristicas distintivas, e por

outro lado os animais estavam perfeitamente dessensibilizados em relacdo a presenca do
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observador. Por fim o estabelecimento de uma metodologia propria para a recolha deste
tipo de dados permitiu-nos ultrapassar o terceiro tipo de problemas.

De referir ainda que o sucesso na recolha dos dados, em especial dos dados
relativos as relagdes socioespaciais dos individuos, se deveu acima de tudo a um
periodo alargado de observacdes preliminares.

Quando se iniciou a recolha dos dados definitivos foram utilizados outros tipos
de métodos de amostragem que passamos a enunciar.

A amostragem focal animal tornou-se uma técnica padrdo nos estudos
comportamentais com animais. Cada individuo é observado durante um determinado
periodo de tempo (5 horas no nosso caso) para todas as categorias comportamentais
consideradas no etograma (Altmann 1974). A grande vantagem deste tipo de
amostragem é que o observador centra a sua atencdo em apenas um animal, eliminando-
se assim as possibilidades de persisténcia de um enviesamento por sobrerepresentagdo
de comportamentos mais explicitos, e consequente perda de informagdes importantes.

Neste trabalho procedeu-se a um registo continuo das categorias em que o focal
era emissor, daquelas em que era receptor, e também dos comportamentos dos outros
animais envolvidos em interacgdes sociais num determinado momento com o animal
focal (Martin et al. 1993). Anotou-se ainda a identidade do emissor e do receptor, 0o
contexto em que decorria a ac¢éo, e o local. Estes dados permitiram-nos averiguar quais
as interac¢Oes que ocorreram entre os individuos, isto a um nivel diadico.

Todos os registos foram realizados com base em frequéncias. Optamos por ndo
considerar o factor tempo na nossa pesquisa ja que as interac¢des dos uivadores sao
quase todas instantaneas. Naquelas categorias que tém uma maior duracdo (ex.: jogo),
registdvamos duas interac¢des distintas quando existia um intervalo maior ou igual a
cinco segundos entre a sua emiss&o.

Em relacdo aos contextos estes estdo relacionados com a actividade em que o
focal estava envolvido quando a interaccdo decorreu. Estes contextos correspondem aos
diferentes tipos de padrdes de actividade que existem entre os uivadores: Alimentagao;
Locomogdo; ou Descanso.

O registo do local em que decorria a interacgdo baseou-se na numeragéo
identificativa que cada arvore tem e a que ja fizémos referéncia acima.

O periodo diario de observacdes foi dividido em dois turnos, um matinal entre as
7:00 horas e as 12:00 horas, e um vespertino entre as 12:00 horas e as 17:00 horas. Em
termos de padrdes de actividade dos animais, esta divisdo parece corresponder a divisao
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do dia em duas metades. Todos os esfor¢cos foram ainda feitos de forma a que as
observacdes comecassem sempre a mesma hora, para que esta ndo viesse a constituir
uma variavel de perturbacdo para as comparacdes entre os dados recolhidos em
diferentes dias.

A deciséo de qual animal observar em cada dia de amostragem baseou-se num
procedimento simples. Primeiro construiu-se uma base de dados com os nomes de todos
0s machos. No primeiro dia de observacfes escolheu-se aleatoriamente um individuo
que foi seguido num dos turnos. Todos 0s outros animais foram entdo observados
alternadamente nos dois turnos, seguindo sempre a base dos nomes. S6 depois de todos
terem sido observados em pelo menos um turno se voltou ao primeiro animal, que foi
entdo focalizado no turno complementar aquele em que tinha sido observado no
primeiro dia.

No final obtivémos 366 registos para interac¢des diddicas, isto durante 390 horas
de observacgdo. Cada animal foi focalizado durante 30 horas, 0 que corresponde a seis
focais, trés de manha e trés de tarde.

Para recolher os dados socioespaciais de proximidade entre individuos utilizou-
se a amostragem por varrimento (Altmann 1974). A cada 15 minutos (registo
instantaneo) verificou-se a posicdo espacial dos outros animais em relagdo ao focal,
anotando-se a sua identidade. O registo prolongava-se durante um maximo de dois
minutos apds o inicio desse periodo. Desta forma pretendia-se obter uma maior
fiabilidade e uniformizagdo dos dados recolhidos. Devido a impossibilidade de
conseguir registos exactos das distancias, optamos por utilizar uma chave constituida
por diferentes classes de distancia. As classes consideradas foram: 1. contacto; 2. < 1
metro; 3. 1 a 7 metros; 4. 8 a 15 metros; 5. mesma arvore. Esta Ultima categoria tem por
objectivo incluir no mesmo registo de varrimento animais que se encontrassem na
mesma arvore quando esta tivesse uma copa com mais de 15 metros.

A escolha destas categorias partiu das nossas observacdes preliminares. Desde 0
primeiro momento que fomos recolhendo dados relativos as distancias que 0os machos
mantinham entre si, 0s quais depois de analisados nos levaram a definicdo destas
categorias. Estas, apesar de ndo serem exaustivas no que diz respeito a quantificacéo de
todas as possibilidades de distanciamento entre os individuos, permitem-nos com
alguma seguranca definir areas de proximidade qualitativamente diferenciadas.

A decisdo de utilizar esta metodologia para recolher os dados relativos a

composicdo e movimentos dos subgrupos resulta das vantagens que 0s varrimentos
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realizados em relacdo a um focal apresentam ao permitirem uma avaliagdo mais correcta
dos movimentos de cada individuo e do tempo passado sozinho (Doran 1997). E
virtualmente impossivel localizar todos 0s grupos existentes em cada periodo amostral
para populacbes que ndo se encontrem em cativeiro, e em que 0S subgrupos tém
tendéncia a mudar de composicao varias vezes durante o dia.

Por fim foram recolhidos dados relativos aos padrbes de actividade dos machos
também através de uma amostra por varrimento que compreendeu as seguintes
categorias: 1. Descanso; 2. Alimentagéo; 3. Locomocdo. Estes varrimentos repetiram-se
também a cada 15 minutos (registo instantaneo). O tipo de actividade anotado era o que
no momento do registo estava a ser emitido pela maioria (mais de 50%) dos machos
presentes no grupo. Nos casos em que existia um empate quanto ao nimero de
individuos que estava a desempenhar o mesmo tipo de actividade, consideravamos
aguela em que o focal estava envolvido.

Os dados relativos aos padrdes de actividade tiveram como principal objectivo
averiguar a forma como os animais distribuem o seu tempo pelos diferentes tipos de
actividades, e cruzar essa informacdo com outras varidveis ecoldgicas e
comportamentais.

Para cada um destes conjuntos de dados obtidos por varrimento obtiveram-se
1638 registos, 819 para cada turno. Estes correspondem a 126 registos por animal.

Todos os animais foram observados durante 0 mesmo tempo.

Uma das questdes que se coloca ao investigador que trabalha neste campo é a
que concerne ao tempo ndo observavel. Este pode constituir um grande problema para a
representatividade das amostras. No inicio da nossa pesquisa pensamos em seguir a
proposta de Paterson (1992), que sugere que se huma sessdo — 5 horas neste caso — 0
tempo para a categoria ndo observavel ultrapassa um terco do tempo total da amostra
focal — no nosso caso 1 hora e quarenta minutos para os dados comportamentais, ou 7
registos de varrimento —, ela devera ser rejeitada no tratamento final dos dados.

No entanto com o avancgar do trabalho de campo, e mais tarde no momento de se
proceder ao tratamento dos dados, tornou-se claro que, especialmente no que diz
respeito aos varrimentos, a auséncia de um registo que fosse iria corromper a validade
dos dados e complicar muito a sua andalise. Assim optdmos por ndo considerar as
amostras em que faltasse algum registo de varrimento.

O tamanho da amostra foi determinado pelo método da coeréncia interna (Martin
et al. 1993). Depois de ja termos recolhido uma quantidade de dados significativa,
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procedeu-se a uma divisdo aleatoria destes em duas metades, analisando-se entdo cada
uma delas separadamente. No nosso estudo este procedimento foi aplicado no final do
més de Maio, e na altura concluimos que seria necessario recolher mais dados, uma vez
gue ndo chegamos a conclus@es coerentes entre 0s dois conjuntos de dados. Depois de
recolhidos os todos os dados (Agosto de 1999) repetimos 0 processo e ai sim

confirmamos a existéncia de dados suficientes.
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3.3. O Etograma

A necessidade de reconhecimento e classificagdo dos comportamentos dos
animais por parte dos investigadores, conduziu ao surgimento dos etogramas. Estes séo
instrumentos indispensaveis que se revestem de um caracter pratico de inventariacao
dos padrbes de comportamento de uma espeécie, incluindo a descricdo da totalidade do
seu repertorio (Vieira 1983).

Em relacdo aos etogramas, e decorrendo da propria metodologia que se utiliza
neste tipo de trabalhos, o investigador vé-se obrigado a definir unidades de caracter
individualizado que sdo a Unica forma através da qual este pode quantificar os seus
dados. As categorias que constituem os etogramas ndo sdo, ao contréario do que alguns
autores ja defenderam, construgcdes abstractas do observador (Martin et al. 1993,
Casanova 1996). Se, como Martin et al. (1993: pagina 40) defendem “... as categorias
observadas devem reflectir algum tipo de teoria implicita ndo tendo existéncia por si
mesmas independentemente do observador...”, entdo todos os dados recolhidos no
estudo do comportamento animal ndo seriam mais do que abstrac¢des sem qualquer tipo
de correspondéncia com os comportamentos dos animais. O investigador poderia,
mesmo que inconscientemente, manipular ab hoc et ab hac a realidade observada,
afeicoando o comportamento dos animais as questdes e hipoOteses que quer ver
respondidas, quando o processo de planeamento cientifico deve ser o inverso, o
investigador formula as suas hipoteses a partir do comportamento que observa e que
quer explicar.

Todas as categorias constantes num etograma tém obrigatoriamente de ter
correspondéncia directa com o comportamento dos animais. A interpretacdo que o
investigador faz destas € que podera variar conforme se trate de um de estudo com uma
abordagem fisica — onde importard descrever, por exemplo, partes corporais envolvidas
Oou movimentos e posturas —, ou com uma abordagem funcional — em que se poderédo
analisar as funcdes préximas que resultam da ac¢do imediata do comportamento do
emissor sobre si mesmo, sobre 0s outros, ou sobre 0 ambiente, ou as funcdes ultimas
que representam o valor adaptativo do comportamento emitido em termos de melhoria
das aptidoes do emissor, assim como a forma que os mecanismos de seleccdo natural
tomam com o objectivo de conservar essa conduta.

Uma primeira fase do nosso projecto passou exactamente pela observacao,

registo, e reconhecimento sistematico dos diferentes comportamentos emitidos pelos
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uivadores. Dedicando especial atencdo aos machos, género que seria objecto deste
estudo, ndo se deixou, no entanto, de observar os restantes animais, na tentativa de
compreender a dindmica do estabelecimento de relacdes entre diferentes classes de
idade e sexo. No final desta fase exploratéria ja se tinha definido um catalogo
comportamental para 0s machos desta comunidade.

Este foi entdo refinado, e procedeu-se a definicdo exacta de cada uma das
categorias comportamentais a observar. O etograma inclui todas as categorias de
comportamento diddico observadas entre os machos.

Serd importante referir o facto de um dos trabalhos anteriormente realizados com
esta comunidade ter sido exactamente a descricdo extensiva do comportamento através
da construcdo do etograma dos uivadores (Sanchez 1993). Este documento em conjunto
com o trabalho de Garcia (2000) constituiram uma base sélida a partir da qual definimos
0 Nosso proprio etograma.

No entanto o trabalho que agora é apresentado difere em muitos aspectos dos
referidos. Em relacdo ao primeiro, a principal diferenca assenta na perspectiva
descritiva do comportamento com um objectivo central de elaboracdo de um etograma
completo do comportamento da espécie. Em relacdo ao trabalho da segunda autora, as
probleméticas discutidas debrucaram-se sobre caracteristicas do comportamento que
aqui ndo sdo abordadas, como € o caso do comportamento sexual dos machos. Assim
sendo, o etograma em que baseamos as nossas observacdes € distinto tanto de um como
de outro trabalhos.

O nosso etograma encontra-se dividido em dois principais grupos de categorias:
A. comportamento afiliativo; B. comportamento agonistico. Algumas categorias tém um
caracter dual, j& que evocam sempre uma resposta por parte do receptor (ex.: a
perseguicdo por parte de A implica sempre a fuga de B), outras ocorrem apenas
unidireccionalmente (ex.: evitar outro individuo), e outras podem ou nao resultar numa
resposta (ex.: o olhar fixo por parte de A pode ou ndo induzir a uma resposta por parte
de B). Deve-se referir ainda que ndo foram consideradas com grande profundidade a
vocalizagBes destes animais, 0 que, apesar do valor indiscutivel que a sua inclusdo
acrescentaria a este trabalho, mostrou-se impossivel dado os condicionalismos que
enfrentamos em termos de tempo e recursos.

No que diz respeito ao comportamento afiliativo, este compreende todas as
interaccbes que beneficiam o estabelecimento, reforco e/ou estabilidade de

comportamentos sociais que promovam a coesdo dentro dos grupos. Mas talvez a
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melhor proposta para enquadrar os comportamentos afiliativos numa determinada
unidade passe pela incluséo da nogédo de espaco social (Dias 1998). Os comportamentos
que impliguem a aceitacdo de outro individuo num espaco pessoal determinado por um
limiar de tolerancia, seréo os afiliativos.

Entre os primatas o comportamento social mais generalizado é a catagem social
(Seyfarth e Cheney 1984; Jurmain et al. 1994). Moynihan (1967) comenta que a
alocatagem ocorre provavelmente em todos os primatas do Novo Mundo, mas que
parece ser menos frequente entre os macacos uivadores e nos macacos esquilo. Ja
Carpenter, refere a raridade da catagem entre os uivadores ndo tendo observado
qualquer episddio deste comportamento nos seus trabalhos de 1934 e 1965. Bernstein
(1964) refere a ocorréncia de cinco episddios de catagem, todas eles de curta duracao
entre os uivadores da llha de Barro Colorado. Richard (1970) afirma que a alocatagem
nunca ocorre entre os uivadores.

Havera que ter em atencdo quando se analisa a alocatagem nos uivadores que
eles ndo apresentam um grau de oponibilidade do polegar equivalente aos dos primatas
do Velho Mundo (Neville 1972), e que existem diferencas nas cargas de parasitas. No
entanto, j& se provou que estes factores ndo justificam as diferencas inter-especificas em
termos de alocatagem observadas dentro do género Alouatta (Sanchez-Villagra, Pope e
Salas 1998).

Em principio a auséncia de alocatagem parece dever-se ha existéncia de
diferencas entre espécies em relagdo a hierarquizacao das relacdes dentro dos grupos. A
alocatagem assume, nos grupos de primatas onde existam relagcdes de dominancia muito
marcadas, um valor adaptativo significativo enquanto conduta apaziguadora e de
aproximacdo entre individuos de estatuto diferente (Vieira 1983). Por exemplo, ao
contrario do que acontece em Alouatta seniculus, as fémeas de A. palliata ndo formam
aliangas cooperativas entre si, e ndo estruturam matrilineas dentro dos grupos (Sénchez-
Villagra et al. 1998).

Por outro lado, apesar de se assumir normalmente que a alocatagem é benéfica,
este é também o padrdo de comportamento social mais dispendioso em termos de
tempo, o0 que pode impor restri¢des aos horarios dos animais (time budgets). O tempo,
tal como a energia, deve ser encarado como um recurso limitado pelo qual os individuos
competem (Moynihan 1976). Esta perspectiva parece ser reforcada pelo facto de se ter
observado que em espécies de uivadores com uma dieta mais frugivora, como 0s

uivadores pretos, existe a alocatagem. Desta forma poderdo existir, a par dos factores
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sociais ja referidos, algumas restrigdes ecoldgicas ao desenvolvimento de determinados
padrdes de interaccdo dentro dos grupos, pelo que serd também de esperar que
populacbes diferentes da mesma espécie, sob condicbes ecoldgicas diferentes,
apresentem padrdes distintos de alocatagem e de outros comportamentos. Neste estudo
apenas observamos um episddio de catagem dirigido por uma fémea adulta em relagdo a
um macho adulto durante um periodo de descanso, pelo que este comportamento nédo foi
considerado no nosso etograma.

De uma forma geral as categorias de comportamento afiliativo que considerdmos
podem ser divididas em trés grupos: comportamentos de proximidade e de
reconhecimento — sentar junto de outro individuo com contacto corporal, o toque boca-
boca, boca-nariz, mdo-cauda, méo-testiculos, nariz-nariz, e o olfactear testiculos —; o
reconhecimento ou saudacdo interindividual ritualizada também conhecida por
cerimonia de saudacédo; e os comportamentos de jogo — convite ao jogo, jogo, jogo duro.

Em relacdo a cerimdnia de saudacéo, o sentido que esta designacdo aqui assume
¢ 0 de um padrdo de comportamento de grande complexidade que foi modificado no
decurso da evolucdo para veicular informacdo utilizada no apaziguamento dos
congéneres e/ou no estabelecimento ou manutencdo dos elos sociais (Vieira 1983;
Wilson 1975 in Vieira 1983).

Este comportamento foi primeiro descrito por Glander (1980). O autor
considera-o estereotipado, e as caracteristicas gerais que 0 caracterizam Sa0: 0S
participantes sdo sempre do mesmo sexo; machos com mais de dois anos ndo emitem
este comportamento em relagdo a animais da sua idade ou mais velhos; mas é frequente
observar 0s machos com mais de dois anos a participar em cerimdnias de saudacdo com
machos com menos de dois anos (Glander 1980).

No que diz respeito ao jogo social, este refere-se ao jogo dirigido a outros
individuos, e, sendo um padrdo de interaccdo reciproco, assume uma importancia
afiliativa muito significativa. O jogo social ajuda indiscutivelmente a expor 0s animais
jovens aos seus parceiros de grupo, e facilita a sua socializacdo e condicionamento
social positivo (Bernstein 1970; Baldwin e Baldwin 1976).

O jogo é uma actividade desempenhada pelos individuos que parece nao trazer
qualquer beneficio imediato ébvio para o actor, durante a qual sdo utilizados padrdes de
movimento semelhantes aqueles utilizados em contextos funcionais especificos, mas
com uma nova configuragdo. Os padrdes motores utilizados durante o jogo podem

reunir todas ou algumas das seguintes propriedades estruturais: exageracdo dos
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movimentos, repeticdo das accOes motoras, e fragmentacdo ou desarranjo das
sequéncias habituais das ac¢cdes motoras (Martin e Caro 1986).

A maioria dos estudos trata 0 jogo como sendo um comportamento tipicamente
juvenil que fornece beneficios a longo prazo para a idade adulta através da melhoria de
capacidades motoras, sociais ou cognitivas. Mas o facto de existir jogo entre 0s
individuos adultos sugere que este pode trazer beneficios a um nivel imediato (Pellis e
Iwaniuk 1999).

O jogo nos uivadores foi ja descrito como esteriotipizado (Jones 1983) e como
ndo esteriotipizado (Altmann 1959). Ambas as perspectivas sdo correctas ja que 0S
padrdes de comportamento que ocorrem durante 0 jogo sao repetidos e existem em
namero limitado, mas as combinacdes e sequéncias desses comportamentos sdo
virtualmente ilimitadas (Zucker e Clarke 1992). Os comportamentos incluidos nas
descricbes de jogo entre uivadores incluem: mordida e simulacdo de mordida;
perseguicdo; luta; puxar; empurrar; patada; pendurar-se pela cauda; abrir a boca; ou
puxar a cauda.

O facto de os uivadores terem de fazer uma pausa apds a alimentacao para que a
digestdo prossiga, pode ser o factor chave para o declinio nas taxas de jogo social &
medida que o0s jovens deixam de consumir leite materno para passarem a comer mais
alimentos sélidos (Zucker et al. 1992). Zucker et al. (1992) no seu estudo com A.
palliata afirmam que nunca observaram machos adultos a jogar, mas no nosso estudo
que se centrou exclusivamente nas relacGes sociais dentro deste genero o jogo foi
observado.

No caso dos uivadores a raridade de ocorréncia de outras formas de
comportamento social como a alocatagem ou a agressdo, determina para 0 jogo uma
importancia central na compreensdo de mudancas nos padrGes comportamentais e
organizagdo social (Zucker et al. 1992). A medida que os habitates mudam ao longo do
tempo, seja por flutuacGes naturais ou devido a desflorestacdo, o impacto que isso tem
no comportamento social pode ser avaliado através de alteragdes no comportamento de
jogo. Nos casos em que o habitat se mantém relativamente estavel, mudangas noutras
variaveis, em especial na demografia, podem ser responsaveis por mudancas ocorridas
ao longo do tempo nos niveis de jogo. Por exemplo, na relagédo entre jogo e demografia,
o tamanho dos grupos influencia a expressao dos comportamentos de jogo na medida
em que o0 aumento do numero de individuos presentes corresponde a um aumento de

potenciais parceiros.
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Em relacdo ao comportamento agonistico, este € definido e entendido aqui como
um conjunto de disposi¢cdes que constituem um sistema de comunicacdo que visa
regular os comportamentos hostis (Vieira 1983). E deve sublinhar-se o termo
comunica¢do uma vez que, como ja se disse antes, os comportamentos de natureza
competitiva entre os uivadores sdo raros e quase sempre ritualizados, pelo que a
comunicacdo pode funcionar como um amortecedor para as actividades individuais
(Jones 1983). Quase todos os investigadores que trabalham ou trabalharam com estas
espécies referem a raridade da ocorréncia de interaccdes agonisticas (ex.: Carpenter
1934, 1964; Altmann 1959; Klein 1974).

Existem no entanto dois aspectos importantes que poderdo ajudar-nos a
enquadrar este aspecto particular do repertério comportamental dentro do género
Alouatta. O primeiro diz respeito aos constrangimentos energéticos impostos aos
animais resultantes do tipo de recursos que exploram. Como ja vimos anteriormente, ao
estarem condicionados em termos de metabolismo pelo nivel de energia baixo que esta
em geral presente nos alimentos que consomem, seria em termos nutritivos inviavel
uma ocorréncia desenfreada de comportamentos agressivos, que sao indiscutivelmente
mais dispendiosos em termos energéticos. Por outro lado, um segundo aspecto, 0s
uivadores desenvolveram um sistema de comunicacdo vocal complexo que Ihes permite
mediar as relagdes entre os individuos no espago, mesmo a grandes distancias. Através
da utilizacdo deste sistema o0s animais evitam os conflitos abertos e, como resultado
directo de uma monitorizacdo intergrupal permanente, chega a existir uma sobreposigéo
de territorios até a 100% sem que isto implique um aumento nas interac¢des agonisticas
(Milton 1980; Rowe 1996).

O sistema agonistico dos uivadores parece assim ter evoluido no sentido de uma
grande contencdo na emissdo de comportamentos que implicam o ataque.

Esta tendéncia geral esta espelhada no nosso etograma. O sistema agonistico da
comunidade estudada foi dividido em quatro subagrupamentos: comportamento
agressivo, comportamento submisso, comportamento apaziguador, e outros
comportamentos. Das 17 categorias que compdem o sistema agonistico, apenas 3
implicam um contacto directo entre os intervenientes que pode comprometer a sua
integridade fisica.

O comportamento agressivo envolve ac¢es em que um animal ameaca, tenta, ou
consegue mesmo infligir danos em outro (Hamburg 1971; Drews 1993). Apesar de ndo
podermos ter certezas em relacdo ao papel adaptativo do comportamento agressivo no
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curso da evolucdo, as seguintes propostas merecem algum destaque. O comportamento
agressivo resulta no aumento dos meios de defesa através dos mecanismos de seleccdo
natural (lwasa e Pomlankowski 1994). Permite, ou pelo menos aumenta, as
possibilidades de acesso a recursos escassos como comida, agua, ou fémeas
sexualmente receptivas (van Hooff et al. 1992). Pode contribuir para uma utilizacdo
efectiva dos habitates, permitindo uma distribuicdo dos animais pelos recursos
disponiveis — uma funcédo de distanciamento intergrupal através da existéncia de tensao.
Abona a resolucédo de disputas dentro dos grupos sem que 0s animais necessitem de sair
dos grupos. O comportamento agressivo ajuda a desenvolver um meio social onde
exista um certo grau de previsibilidade nas relac@es entre individuos, o que conduzira ao
surgimento de liderancgas dentro dos grupos, em especial durante situacdes de perigo, e
de relagdes hierarquizadas. Em principio favorece a emergéncia de um certo grau de
reproducdo diferenciada, ja que é esperado (ainda que em muitos casos assim ndo
aconteca) que machos mais agressivos passem mais genes para as geragoes
subsequentes (Dewsbury 1982).

Este agrupamento dos comportamentos agressivos inclui as ja referidas trés
categorias de agressividade aberta: bofetada, mordida, e empurrdo; comportamentos de
exibicdo ou apresentacdo: aproximacgdo ameacadora, ameaca, olhar fixo, mostrar dentes,
lingueteo, sacudir ramas e/ou partir ramas, e suplantar; e ainda a perseguicao.

Quanto aos comportamentos submissos estes assumem aqui um caracter de
distanciamento espacial. Na presenca de outro animal, o actor pode ceder um
determinado recurso, reconhecendo o estatuto mais elevado de outro animal sem que
existam interaccGes agressivas. No nosso etograma estas interacgdes foram: evitar outro
individuo, afastamento. Estas interac¢des integram-se nas estruturas sociais de atencdo,
em que os individuos subordinados prestam uma especial atencdo aos dominantes
(Chance 1976 in Vieira 1983). Noutros casos a partida do actor ocorre apos a emissao
de um comportamento agressivo a que este ndo pode ou ndo quer responder: fuga.

O comportamento apaziguador distingue-se dos anteriores pelas suas
consequéncias, ja que a emissao por parte de um animal desta conduta assegura-lhe a
possibilidade de manter a sua posigéo espacial. O auto-reconhecimento do estatuto mais
baixo parece inibir a agressividade por parte dos animais dominantes.

Por fim temos um altimo tipo de interaccBes designado por outros

comportamentos, e representado aqui por uma categoria: ignorar. Perante a emissdo de
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um comportamento de ameaga um individuo pode ignorar de forma manifesta o
emissor.

Uma descricdo pormenorizada de cada uma destas categorias pode ser
consultada em anexo.

Por outro lado, uma vez que o comportamento social se encontra enquadrado por
contextos especificos, foram definidos os seguintes: 1. Descanso, que inclui dormir
assim como sentar ou estar deitado imdvel ou sem interagir com outros individuos; 2.
Locomocao, que engloba o mudar de posi¢cdo numa mesma arvore, mudar de &rvore, ou
a progressdo para uma nova area; 3. Alimentacdo, que se refere a busca e ingestdo de
comida (Stoner 1996).
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3.4. Analise e Tratamento dos Dados

Para a analise e tratamento dos dados recolhidos neste estudo utilizaram-se
diferentes softwares para poder explorar de forma conveniente as informacdes
recolhidas. As bases de dados originais foram introduzidas em Excel 2000®, versdo 9.0.
Mais tarde para realizar os diferentes testes estatisticos utilizaram-se os programas
Statistical Package for Social Sciences®, versao 8.0; e Statistica®, versao 5.0.

Antes de aplicarmos as diferentes provas estatisticas analisamos 0s nossos dados
qguanto a distribuicdo destes. O teste aplicado foi o de Kolmogorov-Smirnov, o qual
avalia o grau de concordancia entre a distribuicdo de um conjunto de valores
(observacgdes) com alguma distribuicdo tedrica especifica normal. Os resultados para 0s
diferentes testes realizados para cada variavel, aliados ao facto das nossas variaveis
serem medidas de forma continua, e serem homogéneas, levaram-nos a utilizar ao longo
do tratamento dos dados provas estatisticas paramétricas.

Nos casos em que 0 objectivo era comparar os resultados obtidos para duas
medic¢des distintas para uma mesma variavel, utilizamos a prova de “Student-t” para
amostras dependentes. Esta prova foi bastante Gtil para analisar as diferencas entre
variaveis medidas em diferentes estagdes do ano. Para testar as influéncias de uma
variavel independente sobre uma qualquer variavel dependente, utilizamos a “one-way
ANOVA” — este teste foi utilizado para analisar as influéncias do parentesco e da idade
sobre diferentes variaveis. Para analisar as correlacdes entre variaveis, utilizamos o
coeficiente de correlacao de “Pearson r” (Chao 1999, Siegel e Castellan 2001).

Em todos estes testes o nivel de significancia estatistica considerado foi de p <
0,05.

Utilizaram-se ainda duas técnicas de analise multivariada, a analise Cluster e as
Coordenadas principais. Ambas as técnicas permitem-nos organizar os dados sobre a
forma de grupos (Clusters) com as observacgdes (ou individuos), de forma a que dentro
dos grupos se retinam as observagdes mais homogéneas, e que 0s grupos obtidos sejam

0 mais heterogéneos possivel entre si.

O registo sistemético da presenga dos machos na vizinhanca de um animal focal
permite-nos avaliar a distribuigdo espacial dos individuos a um nivel diddico. Uma das
formas de realizar esta analise € através da contabilizacdo do numero de vezes em que

cada par de animais foi observado em conjunto.
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No entanto, varios autores que trabalharam neste tipo de estudos sugerem a
utilizacdo de medidas relativas de associacdo que permitem o calculo de indices de
Associacao Diadica.

Neste estudo optamos pela utilizagdo de um indice a que se d& o nome de
“Twice-Weight”, e que apresenta a vantagem de permitir avaliar o nivel de associagdo
entre dois individuos de forma ponderada, ja que tem em conta ndo s6 numero de vezes
em que estes sdo observados em conjunto, como também as vezes em que cada um
deles foi observado sem o outro (Cairns e Schwager 1987).

A férmula utilizada foi a seguinte:
las= AB

AB+A+B
em que:

Iag = Indice de associagio entre dois individuos, A e B;
AB = NUmero de vezes em que os individuos A e B foram observados em conjunto;
A = Numero de vezes em que o animal A foi observado sem o individuo B;

B = Numero de vezes em que o individuo B foi observado sem o animal A.

Os valores deste indice variam entre 0, os dois animais nunca foram observados
em conjunto, e 1, os animais foram observados sempre juntos. Foram calculados os

indices para cada diada de animais, isto €, 78 combinacdes possiveis —n = 13.

Para poder avaliar a distribuicdo dos animais pelas diferentes categorias de
distancia, aplicdmos diferentes valores de ponderacdo para as diferentes distancias, de
forma a que classes que correspondam a maior proximidade espacial fossem mais
valorizadas. Assim, e segundo as distancias consideradas — 1. contacto; 2. <1 metro; 3.
1-7 metros; 4. 8-15 metros; 5. mesma arvore — , aplicaram-se 0s seguintes valores: 1. 1;
2.0.50; 3. 0.25; 4. 0.125; 5. 0.625.

Foi entdo aplicada uma férmula que calculou um indice de proximidade entre os
animais, tendo em conta as distancias que estes mantiveram entre eles.

A formula utilizada foi a seguinte:
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P((XL*D) +(X2*05) + (X302 +(X4*0125+ (X5*006 25

A=l— 7 _
(XL*1) +(X2*05) + (X3*029 +(X4*0125+(X5*Q0625| | (X1*1) +(X2*05) +(X3*029 +(X4*0125+(X5*00625

(X1*) +(X2*05) + (X3*025 + (X4*0125+ (X5*Q062B| | (X1*1) +(X2*05) +(X3*025 +(X4*0125+ (X5*00625

X1*1) +(X2*05) +(X3*0259 +(X4* 0125+ (X5*0062B [+| X1*1) -+ (X2*05) +(X3*025 + (X4*0125+ (X5*0062p

X1*1) +(X2*08) +(X3*029 + (X4*0125+(X5*00625 | | XL*1) +(X2*05) +(X3*025 + (X4*0125+(X5*0062p

em que:

A = ¢ o Indice de Distancias ponderadas entre dois animais;

P = é a probabilidade de que a condicdo apresentada ocorra mantendo-se todas as
demais;

X1, X2..X5 = frequéncias observadas para as diferentes categorias de distancia
consideradas.

Por fim, para analisar o grau de linearidade das hierarquias de dominancia,
utilizamos o indice de Linearidade de Landau (Martin et al. 1993).

A foérmula para este calculo é a seguinte:

em que:
n = nimero de animais no grupo;

V, = numero de individuos no grupo que o individuo a dominou.

Os valores deste indice variam entre zero e 1.0, sendo que o valor 1.0 indica uma

hierarquia perfeitamente linear (Martin et al. 1993).
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1. Padrao Geral de Actividades

O padréo geral de actividades dos machos deste grupo ao longo do periodo de

estudo pode ser observado no Grafico 1.

Gréfico 1 — Padrdo geral de actividades dos individuos ao longo do periodo de estudo.
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Pelo Gréfico 1 podemos verificar que a actividade em que 0s animais mais
despenderam tempo foi em Descanso (65,8%), seguido de Alimentagéo (23,57%), e

por fim em Locomocéo (10,74%).

O Gréfico 2 da-nos uma ideia do desenvolvimento das actividades dos animais
ao longo do dia em termos de percentagem de tempo dedicado a cada padrdo de
actividade. Nas primeiras horas do dia, e até aproximadamente as 8:30, a actividade
predominante é a Alimentagdo. Alias, ao longo de todo o dia este periodo apresenta-
se como aquele em que os animais passam mais tempo a alimentar-se. Também neste
periodo de tempo a Locomocdo apresenta valores bastante significativos, e pode-se
observar no grafico que os valores desta actividade continuam a apresentar niveis
altos nos registos até a um momento um pouco depois do inicio do decréscimo da
Alimentacdo. A partir desta hora o Descanso assume-se como a actividade mais

representativa.
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Graéfico 2 — Espectro das actividades dos animais ao longo do dia:

tempo total de estudo.
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Entre as 10:30 e as 11:15 existe um novo periodo de Alimentacdo. No entanto
ndo se verifica um aumento na Locomocéo, o que sugere que em geral 0s animais se
alimentam na vizinhanca dos locais onde estdo a descansar. No periodo entre as
12:15 e as 13:30, distingue-se um novo periodo de Alimentacdo que, pelos niveis de
Locomocao observados, parece revestir-se das mesmas caracteristicas do que antes
foi descrito.

A partir das 14:15 aumentam novamente os niveis de Alimentacdo — nunca
chegando, no entanto, a apresentar valores superiores aos de Descanso —, até as
17:00. Depois das 15:15 a Locomocgdo aumenta, atingindo um pico entre as 16:00 e
16:45. No dltimo registo do dia (17:00), a actividade mais representativa é o

Descanso, que parece resultar da intensidade das actividades alimentares e de

deslocacdo precedentes.
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1.1. Padrdes de Actividade por Estacdo

As tendéncias gerais de distribuicdo do tempo pelas diferentes actividades séo
confirmadas pela andlise das actividades dos animais nas diferentes estacdes (Grafico
3).

No entanto, apesar desta disposicdo geral ser mantida, pode-se observar a
existéncia de diferengas no tempo gasto em cada actividade nas diferentes estacdes.
Assim, e no que diz respeito a Alimentacdo, pode-se ver que durante a estagdo Humida
0S animais passam mais tempo a alimentar-se do que na estacdo Seca (Seca 20,02%;
Humida 27,11%). Por outro lado, acontece o inverso no que diz respeito ao Descanso,
em que existe uma diminuicdo do tempo despendido nesta actividade durante a estagédo
Humida (Seca 67,4%; Humida 63,98%). Por fim, no que diz respeito a Locomocéo,
também existe uma diminuicdo no tempo investido em deslocacGes durante a estacao
Humida (Seca 12,58%; Humida 8,91%).

Estas diferencas entre os padrdes de actividade entre estagdes sdo confirmadas
pela realizacdo de uma prova de Student-t para amostras dependentes (t = 3,862107; p <
0,01).

Gréfico 3 — Padroes de actividade por estacao.

100%
80% -
60% -
40% -
20%
- ] -
Seca Hamida
O Alimentacéo [0 Descanso H Locomogdo

115



No Gréfico 4 podemos observar a evolucdo do tempo aplicado em cada padréo

de actividade ao longo dos diferentes meses de estudo.

Gréfico 4 — Padr@es de actividade por més de estudo.
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Confirma-se aqui a evolugdo constatada anteriormente nos dados referentes aos
padrdes de actividade por estacdo (Grafico 3). Podem observar-se as diminuicGes
tanto do tempo de Descanso como de Locomogédo, e 0 aumento da Alimentacdo a
medida que avancamos da estacdo Seca para a estacdo HUmida. Em termos
percentuais, o tempo gasto em Descanso desce de um valor no primeiro més de
estudo (Fevereiro) de 70,24%, para 57,14% em Julho. A Alimentacdo aumenta de
um nivel de 17,86% em Fevereiro, para 32,14% em Julho. Em relacdo a Locomocéo,
parte-se de um valor inicial de 11,9%, para um valor de 10,71% no ultimo més de

observagoes.

No que diz respeito as diferencas entre a distribuicdo do tempo ao longo do dia
pelas diferentes actividades entre estacfes, pela interpretacdo das representagdes
gréficas que se apresentam abaixo, pode-se concluir que de uma maneira geral estas
diferencas sdo mais de cardcter quantitativo do que qualitativo. Em ambas as
estacOes existem quatro picos de alimentacdo ao longo do dia: um primeiro logo pela
manh&; outro j& a meio da manhd; um terceiro aproximadamente entre as 12:15 e

13:30; e um ultimo mais tarde, normalmente depois das 14:30.
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Gréfico 5 — Espectro das actividades dos animais ao longo do dia: Estacdo Seca.
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Gréfico 6 — Espectro das actividades dos animais ao longo do dia: Esta¢cdo Himida.
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De forma idéntica, as actividades de Descanso e Locomocdo apresentam uma

distribuicdo semelhante entre estacdes.

As diferencas que se assumem como mais evidentes, sdo as que tém que ver com a
diminuigcdo bastante acentuada do tempo dedicado & Locomogdo durante a estacéo
HUmida. Esta situacdo € especialmente evidente no periodo que vai das 9:45 as 11:15,

em que ndo existiram quaisquer registos desta actividade.
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2. Caracterizacao das Interaccdes Sociais

Podemos observar no Quadro 3 um resumo das interacc¢des sociais Afiliativas e
Agonisticas totais, por estacdo, e por padréo de actividade.

Em termos totais, verifica-se que ao longo do periodo de estudo as interac¢fes
Agonisticas apresentaram uma maior frequéncia em relagéo as interaccBes Afiliativas
(InteraccBes Agonisticas 53,6%; Interaccdes Afiliativas 46,3%), diferencas estas que
ndo sdo no entanto estatisticamente significativas —t = 1,0931; p = 0,277758.

No que diz respeito aos valores por estacdo, e na estacdo Seca, existiu uma
maior frequéncia de ocorréncia de interaccGes Agonisticas (58,2%) do que Afiliativas
(41,8%) — t = 2,1617; p = 0,033752. Esta tendéncia inverteu-se na estacdo Humida em
que a Afiliacao (50,9%) subiu para niveis superiores ao Agonismo (49,1%). No entanto,
e durante esta estacdo, os niveis de frequéncia dos diferentes tipos de comportamento
sdo muito parecidos — t = 0,2091; p = 0,834955.

Comparando a evolugdo entre estacfes da ocorréncia de comportamentos
Afiliativos, vé-se que se passou de um valor de 44,6% na estacdo Seca, para 55,4% na
estacdo Humida — t = 1,3580; p = 0,178445. No que diz respeito as interaccdes
Agonisticas, verificou-se um decréscimo dos 53,7% na estacdo Seca, para os 46,3% na
estacdo HUmida —t = 1,4166; p = 0,160623.

Em relacdo as frequéncias de interacgdes sociais segundo o padrdo de actividade
associado a sua ocorréncia, vemos que em Alimentacdo existiu um maior nivel de
agonismo (Interacgdes Agonisticas 65,2%; Interaccdes Afiliativas 34,8%), sendo esta
diferenca significativa em termos estatisticos — t = 3,14341; p = 0,002372. Em
Descanso, o tipo de interaccOes estabelecidas entre os animais distribuiu-se de igual
forma entre as duas categorias de comportamento (InteraccBes Agonisticas 50%;
Interacces Afiliativas 50%). Por fim em Locomoc¢do os niveis de afiliacdo (55,6%)
foram superiores aos de agonismo (44,4%) —t = 1,05874; p = 0,293026.
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Quadro 3 - Interac¢Oes Sociais: Valores Totais e Percentagens por Estacdo, e por Padrdo de Actividade.

Total de
Interacgoes
Total 580
Seca 287

HUumida 293
Alimentacdo 181
Descanso 282

Locomocdo 117

Afiliativas

Totais

269
120
149
63
141
65

% doTotal

de

46,4%
41,8%
50,9%
34,8%
50%
55,6%

% do Total

das

Interaccdes | Interaccdes

Afiliativas

44,6%
55,4%
23,4%
52,4%
24,2%

Totais

311
167
144
118
141
52

Agonisticas % do Total

de

Interaccoes

53,6%
58,2%
49,1%
65,2%
50%
44,4%

% do Total

das

Interaccoes

Agonisticas

53,7%
46,3%
38%
45,3%
16,7%
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Vemos também neste quadro que os animais foram mais afiliativos em Descanso
(52,4%), enquanto que tanto para Alimentacdo como para Locomocgdo 0s niveis de
afiliacdo foram mais baixos, e muito aproximados (Alimentacdo 23,4%; Locomocao
24,2%) — Descanso & Alimentacdo: t = 4,82484; p = 0,000007 ; Descanso &
Locomocdo: t = 4,26169; p = 0,000067 ; Alimentacdo & Locomocéo: t = 0,16562; p =
0,86887.

Em relacdo ao comportamento Agonistico, verifica-se que este ocorre com maior
frequéncia em Descanso (45,3%). Em Alimentacdo também existiu uma frequéncia
relativamente alta de estes comportamentos (38%), enquanto que em Locomocdo 0s
valores de agonismo foram bastante baixos (16,7%) — Descanso & Alimentacdo: t =
0,91908; p = 0,360922; Descanso & Locomogdo: t = 4,00519; p = 0,000142;
Alimentacdo & Locomogéo: t = 3,76006; p = 0,000329.



2.1. Interaccgdes Afiliativas

Podemos observar na no Quadro 4 as interaccGes Afiliativas emitidas e
recebidas pelos objectos de estudo.
Em média ocorreram 3,45 interacces afiliativas por cada diada, com um

minimo de 0 e um méaximo de 11 (desvio padrdo = 2,904).

Quadro 4 — Matriz de Interaccdes Afiliativas.

—* Cr Ni St Chu Pr Nk Pc Ve Nn Sb Ro Pn Cha >
Cr - 2 5 4 1 2 4 1 1 0 4 6 3 33
Ni 1 - 0 3 0 0 2 2 0 0 4 2 2 16
St 3 0 - 4 1 3 0 0 0 5 0 2 1 19
Chu 5 2 3 - 2 0 0 2 1 0 1 1 4 21
Pr 1 2 3 1 - 2 6 0 1 0 0 3 1 20
Nk 3 0 5 0 2 - 1 2 1 0 1 1 1 17
Pc 6 0 1 0 5 2 - 1 3 2 0 1 5 26
Ve 5 2 0 1 0 2 1 - 1 1 0 0 1 14
Nn 2 0 0 1 0 4 4 3 - 3 1 2 2 22
Sb 0 2 2 0 1 0 0 1 1 - 1 3 0 11
Ro 1 3 2 1 0 1 2 0 4 1 - 5 3 23
Pn 4 1 2 2 5 0 3 0 5 1 2 - 0 25
Cha 4 3 0 5 2 0 2 1 1 0 3 1 - 22
> 35 17 23 22 19 16 25 13 19 13 17 27 23 269

No Gréfico 7 verifica-se que os animais que mais interac¢fes deste tipo emitem
sdo Cr, Pc e Pn, enquanto que Nc, Ve e Sb sdo os que menores frequéncias apresentam.
Por outro lado, e em relacdo aos valores de recepcdo, 0s animais que receberam mais
interacgdes foram 0s mesmos que mais emitiram — Cr, Pc e Pn —, e 0s que foram alvo de
interac¢Oes afiliativas menos vezes foram Nk, Ve e Sb (ver também Figura 1).

Realizou-se uma correlacdo de Pearson r para verificar a existéncia de relacfes
entre a emissdo e recepcdo de comportamentos afiliativos, e resultados apontam para
uma correlacdo positiva muito estreita entre as frequéncias destes dois parametros de

afiliacdo —r=0,9; p <0,05.
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Gréfico7 — Interacgdes Afiliativas emitidas e recebidas: valores percentuais por individuo.
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A Figura 1 representa o grau de semelhanca entre individuos em termos de

interaccdes Afiliativas — analise de Cluster.

Figura 1- Dendograma representando as similitudes entre individuos quanto as

interaccdes Afiliativas.
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No Gréafico 8 temos os valores médios de emissdo e recepcdo de

comportamentos afiliativos por categoria de idade.

Graéfico 8 — Interaccdes Afiliativas emitidas e recebidas por categoria de idade: valores médios

por categoria de idade.
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A classe de idade que mais interacionou foi a de macho antigo, a que se seguiu a
dos machos jovens, e por Gltimo os machos de média idade.

Estas diferencas sdo estatisticamente confirmadas por uma andlise de variancia,
tanto para a emissdo — F = 6,753348; p = 0,013933 —, como para a recepgdo — F =
6,623980; p = 0,014726 — de comportamentos afiliativos.

Tal como acontece para os valores individuais, os valores de emissdo e de
recepcdo de comportamentos afiliativos dentro de cada classe de idade estdo
estreitamente correlacionados — r = 0,99; p < 0,05. Deve-se referir, no entanto, que a
primeira categoria de idade inclui apenas um individuo.

Por outro lado, no que diz respeito ao estabelecimento de interac¢des afiliativas
entre individuos de diferentes classes de idade, os valores médios sdo superiores entre a
classe “macho antigo” e “machos jovens”; sequindo-se as relagdes entre “macho antigo”
e “média idade”; entre “machos jovens”; entre machos de “média idade” e “machos
jovens”; e por fim entre machos de “média idade”. Estas diferencas séo estatisticamente
confirmadas — F = 3,019781; p = 0,023114.
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Para uma melhor visualizacdo das relacGes afiliativas que se estabeleceram entre

0s machos deste grupo construiu-se um sociograma — Figura 2.

Figura 2 — Sociograma das relagdes Afiliativas entre os machos.

Frequénciade | Tipo de linha
Legenda: Interaccdes
TN 1ad | e—
Idade — Macho antigo ‘. 5as —— =
Macho de média idade 9212

Macho jovem

’
~ -

Nesta representacdo grafica podem ver-se ndo sé as frequéncias de interaccao
entre os individuos em termos gerais, como perceber as influéncias da idade e do

parentesco.
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2.1.1. Influéncias do Parentesco

Tal como foi referido na Introducdo, os machos deste grupo tém possibilidades
de estabelecer relacGes sociais com outros animais que lhes séo aparentados.

Para verificar a validade da predicdo de que os animais aparentados deveriam
estabelecer entre si mais interac¢Bes, aplicamos uma analise de variancia (one-way
ANOVA) que confirmou as diferencas entre individuos aparentados e ndo aparentados —
F=2,896728; p =0,027724.

Hierarquizando os valores médios de interac¢fes entre os animais de forma
decrescente, vemos que 0S animais que sdo irmdos por parte da made sdao 0S que
apresentaram valores mais altos (x = 6,111); seguidos dos irmaos por parte de pai e mae
(x = 5,500); dos irméos por pai (x = 3,800); individuos com rela¢Bes de parentesco

indeterminadas (x = 3,636); e individuos sem parentesco (x = 2,884) (Ver Grafico 9).

Gréfico 9 — Valores médios de interacgdes Afiliativas estabelecidas por categoria de

parentesco.

Pai/Mae Mae Pai Ind. S. Parent.
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2.1.2. Influéncias da Sazonalidade

Como ja tinhamos visto acima no ponto 2. deste capitulo, apesar de existirem em
termos totais diferencas entre estacdes nas interac¢des Afiliativas (mais interacgdes na
estacdo HUumida), estas ndo sdo estatisticamente significativas. Durante a estacdo Seca a
media de interaccOes afiliativas entre cada diada de machos foi de 1,54, com um
minimo de 0, e um méaximo de 9 (desvio padrdo = 1,7409). J& na estacdo HUumida os
valores passaram para uma média de 1,91, minimo de o, e maximo de 8 (desvio padrdo
=2,03).

No que diz respeito as diferencas entre a emissdo e a recepcdo deste tipo de
comportamentos entre estaces — Grafico 10 — também ndo existem diferencas
estatisticamente significativas — Afiliativas emitidas Seca & Afiliativas emitidas
Humida: t = 1,11511; p = 0,286638; Afiliativas recebidas Seca & Afiliativas recebidas
Hamida: t = 1,25067; p = 0,234893.

Grafico 10 — InteraccOes Afiliativas emitidas e recebidas por individuo, e por estagdo.
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Por outro lado as diferencas entre o estabelecimento de interacgdes por classes
de idade nas diferentes estacfes ndo sao significativas na estacdo Seca (F = 0,670742; p
= 0,614372), mas sdo-no durante a estacdo Humida (F = 4,541258; p = 0,002484).
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Na estacdo Seca existe uma distribuicdo dos valores médios entre classes de
idade bastante uniforme. Os resultados mais altos ocorreram entre “macho antigo” e
“machos jovens” e entre “machos jovens” (com o mesmo valor); seguindo-se as
restantes categorias que apresentaram registos iguais.

Na estacdo Humida, e em relacdo aos valores médios de interacgdes por classe
de idade, os resultados organizam-se, partindo dos valores mais altos, da seguinte
forma: “macho antigo” e “machos jovens”; “macho antigo” e machos de “média idade”;
entre “machos jovens”; entre machos de “média idade” e “machos jovens”; e por fim

entre machos de “média idade”.

Em relacdo ao parentesco, na estacdo Seca as diferencas entre diferentes classes
de idade quanto as frequéncias de estabelecimento de interaccdes afiliativas ndo séo
significativas — F = 2,030848; p = 0,098939 —, enquanto que durante a estagdo HUmida
sdo — F = 4,042494; p = 0,005131.
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2.1.3. Influéncias dos Padrdes de Actividade

Tal como ja tinhamos referido anteriormente, no que diz respeito a influéncia
dos padrdes de actividade nos comportamentos afiliativos, € em Descanso que se
registam maiores frequéncias (52,4%), enquanto que tanto em Alimentacgéo (23,4%)
como em Locomocdo (24,2%) os valores sdo mais baixos e bastante idénticos —
conferir Grafico 11. Estas relages sdo confirmadas por um teste de distribuicdo de
Student-t. Entre Alimentacdo e Descanso (t = 4,82484; p = 0,000007) e Descanso e
Locomocdo (t = 4,26169; p = 0,000057) as diferencas observadas sao
estatisticamente significativas. Entre Alimentacdo e Locomogdo ndo o sdo (t =
0,16562; p = 0,868887).

Os valores médios de interaccbes diaddicas reflectem estas diferencas:
Alimentacdo — 0,808 (minimo = 0, maximo = 4); Descanso — 1,808 (minimo = 0,

maximo = 7); Locomog&o — 0,833 (minimo = 0, maximo = 5).

Gréfico 11 — Percentagem de interaccdes Afiliativas por padréo de actividade.
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2.2. Interac¢des Agonisticas

Na matriz que se apresenta abaixo podem observar-se as interac¢cdes Agonisticas

emitidas e recebidas por individuo ao longo do periodo de estudo.

Em média ocorreram 3,987 interaccdes Agonisticas por diada durante 0 nosso

estudo (minimo = 0; m&ximo = 13; desvio padréo = 3,139582).

Quadro 5 — Matriz de Interacgdes Agonisticas.

— Cr Ni St Chu Pr Nk Pc Ve Nn Sb  Ro Pn  Cha
Cr - 0 5 4 4 3 2 0 0 0 1 0 0 19
Ni 4 - 2 0 4 2 1 2 6 0 0 9 4 34
St 2 4 - 0 0 2 0 4 6 0 0 0 2 20
Chu 2 0 7 - 0 4 4 0 8 0 3 6 4 38
Pr 2 5 4 2 - 2 0 6 0 0 0 2 3 26
Nk 4 2 0 0 0 - 2 5 3 0 3 5 6 30
Pc 2 0 2 2 2 0 - 0 0 0 7 0 7 22
Ve 4 0 0 2 2 0 2 - 2 2 2 0 0 16
Nn 2 0 0 0 0 0 0 9 - 2 0 3 2 18
Sb 0 0 2 2 2 3 0 5 2 - 6 7 0 29
Ro 2 0 5 0 0 1 0 2 0 3 - 0 0 13
Pn 0 4 5 4 0 0 0 8 10 0 0 - 0 31
Cha 3 0 0 2 0 2 0 0 4 2 2 0 - 15
> 27 15 32 18 14 19 11 41 41 9 24 32 28 311

No Grafico 12 verifica-se que o0s animais que mais interac¢des deste tipo
emitiram foram Chu, Nc e Pn, enquanto que Ro, Cha e Ve sdo 0s que menores
frequéncias apresentaram.

Por outro lado, e em relagdo aos valores de recepcdo, os animais que receberam mais
interaccGes Agonisticas foram Ve e Nn, e St e Pn, e os que foram alvo de agonismo
menos vezes foram Sh, Pc e Pr (ver também Figura 4).

Realizou-se uma prova de correlacdo de Pearson r para verificar a existéncia de
relacbes entre a emissdo e recepcdo de comportamentos agonisticos, cujos resultados
apontam para uma correlacdo negativa, ndo muito forte, entre as frequéncias destes dois

parametros de afiliacdo — r = -0,55; p < 0,05.
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Gréfico 12 - Interac¢bes Agonisticas emitidas e recebidas: valores percentuais por individuo.
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A Figura 3 representa o grau de semelhanca entre individuos em termos de

interaccdes Agonisticas — analise de Cluster.

Figura 3 — Dendograma representando as similitudes entre individuos quanto as
interaccBes Agonisticas.
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No Gréafico 13 temos os valores medios de emissdo e recepcdo de

comportamentos Agonisticos por categoria de idade.
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Gréfico 13 - Interac¢fes Agonisticas emitidas e recebidas por categoria de idade — valores

médios por categoria de idade.
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A classe de idade que mais interacionou foi a dos machos de média idade, a que
se seguiu a dos machos jovens, e por ultimo os machos antigos.

Estas diferencas ndo séo, no entanto, confirmadas estatisticamente, tanto para a
emissdo — F = 0,880790; p = 0,444295 —, como para a recep¢ao — F = 0,333062; p =
0,724381 — de comportamentos agonisticos.

Tal como acontece para os valores individuais, os valores de emissdo e de
recepcdo de comportamentos agonisticos dentro de cada classe de idade estdo
negativamente correlacionados — r = -0,56; p < 0,05.

Por outro lado, no que diz respeito ao estabelecimento de interac¢des agonisticas
entre individuos de diferentes classes de idade, os valores médios sdo superiores entre a
classe “média idade” e “machos jovens”; seguindo-se as relagdes entre “macho antigo”
e “média idade”; entre machos de “média idade”; entre “macho antigo” e “machos
jovens”; e por fim entre “machos jovens”. Estas diferencas ndo sdo no entanto
estatisticamente significativas — F = 2,021610; p = 0,100275.

Para uma melhor visualizacdo das relagbes Agonisticas que se estabeleceram

entre os machos deste grupo construiu-se um sociograma — Figura 4.
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Figura 4 — Sociograma das relagfes Agonisticas entre os machos.
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Nesta representacdo grafica podem ver-se ndo sé as frequéncias de interaccéo

entre os individuos em termos gerais, como perceber as influéncias da idade e do

parentesco.
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2.2.1. Influéncias do Parentesco

Para verificar a validade da predicdo de que os animais aparentados deveriam
estabelecer entre si menos interac¢cdes Agonisticas, aplicamos uma analise de variancia
(one-way ANOVA) que ndo confirmou as diferencas entre individuos aparentados e nao
aparentados — F = 0,317512; p = 0,865395.

Apesar destes resultados, verifica-se empiricamente que os valores médios de
interaccbes entre 0s animais apontam para valores mais baixos entre animais
aparentados, quando comparados com os valores diadicos de pares sem relaces de
parentesco. De forma crescente, vemos que 0S animais que sao irmaos por parte de pai e
mée sdo 0s que apresentaram valores mais baixos (x = 3); seguidos dos irm&os por parte
de mae (x = 3,22); dos irméos por pai (x = 3,62); individuos sem relacdes de parentesco
(x = 4,19); e individuos cujas relacbes de parentesco estdo indeterminadas (x = 4,45)
(Ver Gréfico 14).

Gréfico 14 — Valores médios de interacgdes Agonisticas estabelecidas por categoria de

parentesco.

Pai/Mae Mae Pai Ind. S. Parent.
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2.2.2. Influéncias da Sazonalidade

Como ja tinhamos visto acima no ponto 2. deste capitulo, apesar de existirem em
termos totais diferencas entre estacbes nas frequéncias das interacgdes Agonisticas
(mais interaccbes na estacdo Seca), estas ndo sdo estatisticamente significativas.
Durante a estacdo Seca a média de interac¢Bes Agonisticas entre cada diada de machos
foi de 2,14, com um minimo de 0 e um méximo de 8 (desvio padrdo = 1,83). J& na
estacdo Humida os valores passaram para uma média de 1,85, minimo de 0, e maximo
de 8 (desvio padréo = 1,8).

No que diz respeito as diferencas entre a emissdo e a recepcdo deste tipo de
comportamentos entre estaces — Grafico 15 — também ndo existem diferencas
estatisticamente significativas — Agonisticas emitidas Seca & Agonisticas emitidas
Humida: t = 1,63661; p = 0,127651; Agonisticas recebidas Seca & Agonisticas
recebidas Humida: t = 1,37492; p = 0,194284.

Gréfico 15 — Interac¢des Agonisticas emitidas e recebidas por individuo, e por estacéao.
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Por outro lado as diferencas entre o estabelecimento de interac¢fes agonisticas
por classes de idade nas diferentes estaces nao séo significativas (Seca: F = 1,184989;
p = 0,324610, Himida: F = 1,854927; p = 0,127583).

O mesmo acontece em relagdo ao parentesco (Seca: F = 0,281930; p = 0,888792,
Hamida: F = 0,343218; p = 0,847906).
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2.2.3. Influéncias dos Padrdes de Actividade

No que diz respeito a influéncia dos padrdes de actividade nos
comportamentos Agonisticos, é em Descanso que se registam maiores frequéncias
(45,3%), seguindo-se Alimentacdo (38%), e por ultimo Locomocdo (16,7%) —

conferir Gréfico 16.

Os valores médios de interacgdes diadicas reflectem estas diferencas:
Alimentacao — 1,513 (minimo = 0, maximo = 8; desvio padrdo = 1,673); Descanso —
1,807 (minimo = 0, maximo = 9; desvio padrdo = 2,274); Locomoc¢do — 0,666
(minimo = 0, maximo = 6; desvio padrdo = 1,1916).

Estas diferencas s@o significativas no que diz respeito a Alimentacdo &
Locomocao (t = 3,76006; p = 0,000329), e Descanso & Locomocao (t = 4,00519; p =
0,000142). As diferencas entre Alimentacdo & Descanso ndo séo significativas (t =

0,91908; p = 0,360922).

Gréfico 16 — Percentagem de interac¢Bes Agonisticas por padrdo de actividade.
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2.2.4. Interaccdes Agonisticas Vencidas

Como ja foi referido anteriormente, na medicdo das condutas assimétricas uma
distingdo entre os comportamentos Agonisticos totais entre 0s animais e as interaccoes
Agonisticas vencidas abona uma melhor compreenséo das relagfes de dominancia entre
0s membros de uma unidade social.

No Quadro 6 podemos observar os valores de emissdo e recepcdo de
interaccdes Agonisticas vencidas.

O valor para a média de interaccGes Agonisticas vencidas foi de 1,92 (minimo =

0; mé&ximo = 8; desvio padrdo = 1,670940).

Quadro 6 — Matriz de Interac¢des Agonisticas Vencidas.

— Cr Ni St Chu Pr Nk Pc Ve Nn Sb Ro Pn Cha >
Cr - 0 3 2 2 1 1 0 0 0 0 0 0 9
Nc 2 - 2 0 2 1 1 1 3 0 0 4 2 18
St 1 2 - 1 0 1 0 2 3 0 0 0 1 11
Chu 1 0 4 - 0 2 2 0 5 0 2 3 2 21
Pr 1 2 2 1 - 1 0 3 0 0 0 1 1 12
Nk 4 0 0 0 0 - 1 3 2 0 1 3 3 17
Pc 1 0 1 1 1 0 - 0 0 0 3 0 4 11
Ve 2 0 0 1 1 0 1 - 1 1 1 0 0 8
Nn 1 0 0 0 0 0 0 4 - 1 0 2 1 9
Sb 0 0 1 1 1 1 0 2 1 - 2 3 0 12
Ro 1 0 3 0 0 0 0 1 0 1 - 0 0 6
Pn 0 2 2 2 0 0 0 3 6 0 0 - 0 15
Cha 1 0 0 0 0 1 0 0 2 1 1 0 - 6
> 15 6 18 9 7 8 6 19 23 4 10 16 14 155

No Gréfico 17 verifica-se que o0s animais que mais interaccGes vencidas
emitiram foram Chu, Nc e Pn, enquanto que Ro, Cha e Ve sdo 0s que menores
frequéncias apresentaram.

Por outro lado, e em relacdo aos valores de recep¢do, 0s animais que perderam
mais interacgdes Agonisticas foram Ve e Nn, e St e Pn, e os que foram alvo de

agonismo menos vezes foram Sb, Pc e Nc (ver também Figura 6).
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Realizou-se uma prova de correlacdo de Pearson r para verificar a existéncia de
relacdes entre a emissdo e recepcdo de comportamentos agonisticos em que existiu um
vencedor e um vencido, cujos resultados apontam para uma correlacdo negativa entre as

frequéncias destes dois parametros de afiliacdo — r = -0,43; p < 0,05.

Gréfico 17 — Interaccbes Agonisticas vencidas emitidas e recebidas — valores

percentuais por individuo.
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A Figura 5 representa o grau de semelhanca entre individuos em termos de

interaccdes Agonisticas vencidas/perdidas — analise de Cluster.

Figura 5 — Dendograma representando as similitudes entre individuos quanto as

interaccBes Agonisticas vencidas.

Sb Pc Pr Chu Nk Nc Pn Nn Ro Ve St Cha Cr
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No Grafico 18 temos os valores médios de emissdo e recepcdo de

comportamentos Agonisticos por categoria de idade.

Gréfico 18 — Interac¢des Agonisticas vencidas emitidas e recebidas por

categoria de idade — valores médios.
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A classe de idade que mais interacionou foi a dos machos de média idade, a que
se seguiu a dos machos jovens, e por ultimo os machos antigos.

Estas diferencas ndo séo, no entanto, confirmadas estatisticamente, tanto para a
emissdo — F = 0,177910; p = 0,347250 —, como para a recepcdo — F = 0,264741; p =
0,772618 — deste tipo de comportamentos agonisticos.

No que diz respeito ao estabelecimento de interaccGes agonisticas entre
individuos de diferentes classes de idade, os valores médios sdo superiores entre a
classe “meédia idade” e “macho antigo”; seguindo-se as relagdes entre “machos jovens”
e “média idade”; entre machos de “média idade”; entre “macho antigo” e “machos
jovens”; e por fim entre “machos jovens”. Estas diferencas ndo sdo no entanto
estatisticamente significativas — F = 1,782134; p = 0,141629.

Para uma melhor visualizacdo das relacBes Agonisticas vencidas que se

estabeleceram entre os machos deste grupo construiu-se um sociograma — Figura 6.
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Figura 6 — Sociograma das relacbes Agonisticas vencidas entre os machos.
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Nesta representacdo gréfica podem ver-se ndo s6 as frequéncias de interaccéo

entre os individuos em termos gerais, como perceber as influéncias da idade e do

parentesco.
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2.2.4.1. Influéncias do Parentesco

Para verificar a validade da predi¢do de que os animais aparentados deveriam
estabelecer entre si menos interaccbes deste tipo, aplicimos uma analise de variancia
(one-way ANOVA) que ndo confirmou as diferencas entre individuos aparentados e ndo
aparentados — F = 0,364325; p = 0,695888.

Apesar destes resultados, verifica-se empiricamente que os valores médios de
interaccBes entre 0s animais apontam para valores mais baixos entre animais
aparentados, quando comparados com os valores diddicos de pares sem relacGes de
parentesco. De forma crescente, vemos que 0s animais que sdo irmaos por parte de pai e
mée sdo 0s que apresentaram valores mais baixos (x = 1); seguidos dos irméos por parte
de mée (x = 1,56); dos irmaos por pai e individuos com parentesco indeterminado (X =

2); e individuos sem relagcGes de parentesco em comum (x = 2,12) (Ver Gréfico 19).

Gréfico 19 — Valores médios de interacgdes Agonisticas vencidas estabelecidas por categoria de

parentesco.
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2.2.4.2. Influéncias da Sazonalidade

No que diz respeito as diferencas entre estagdes quanto as interaccOes
Agonisticas vencidas, uma analise de Student-t confirma a forga dessas diferengas — t =
2,33044; p = 0,022403. Durante a estacdo Seca a média de interac¢cdes Agonisticas
vencidas entre cada diada de machos foi de 1,19, com um minimo de 0 e um maximo de
5 (desvio padréo = 1,23). J& na estacdo Humida os valores passaram para uma média de
0,79, minimo de 0, e maximo de 4 (desvio padrao = 1,01).

No que diz respeito as diferencas entre a emissdo e a recepcdo deste tipo de
comportamentos entre estagdes — Gréafico 20 — existem diferencas estatisticamente
significativas — Agonisticas vencidas Seca & Agonisticas vencidas Humida: t =
2,621539; p = 0,0223211; Agonisticas perdidas Seca & Agonisticas perdidas Himida: t
= 2,525533; p = 0,026637.

Gréfico 20 — Interacgfes Agonisticas vencidas e perdidas por individuo, e por estacao.
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2.2.4.3. Influéncias dos Padrdes de Actividade

No que diz respeito a influéncia dos padrdes de actividade nas condutas
Agonisticas vencidas, &€ em Descanso que se registam maiores frequéncias (44,52%),
seguindo-se Alimentacdo com uma percentagem muito proxima (40%), e por ultimo

Locomocao (15,48%) — conferir Gréafico 21.

Os valores médios de interacgdes diadicas reflectem estas diferengas:
Alimentacdo — 0,795 (minimo = 0, maximo = 5; desvio padrdo = 0,903); Descanso —
0,885 (minimo = 0, maximo = 5; desvio padrdo = 1,217); Locomocéo — 0,308

(minimo = 0, maximo = 4; desvio padrdo = 0,67).

As diferengas registadas entre os valores para Alimentagdo e Descanso néo
sdo significativas (t = 0,52075; p = 0,604032), enquanto que as existentes entre
Locomocao e Alimentacdo (t = 4,08349; p = 0,000108) e Locomocéo e Descanso (t =
3,59080; p = 0,000578) o sdo.

Gréfico 21 — Percentagem de interac¢Ges Agonisticas vencidas por padréo de actividade.
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2.2.5. RelacGes entre Interaccdes Agonisticas Totais e Agonisticas Vencidas

No Grafico 22 pode-se visualizar a comparacdo entre os valores das interaccfes

Agonisticas totais e Agonisticas vencidas em termos totais e por estacao.

Gréfico 22 - Interac¢des Agonisticas Totais e Agonisticas Vencidas — valores

totais e por estagao.
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Fazendo uma avaliagdo geral comparativa entre os valores das interacgoes
Agonisticas totais e Agonisticas vencidas, vemos que em termos totais para cada
interaccdo Agonistica total ocorreram 0,5 interac¢fes vencidas. JA no que diz respeito
aos valores por estacdo, na estacdo Seca, a proporcao foi de 0,6 interac¢des vencidas por
cada interacgdo Agonistica. Na estagdo Humida deram-se 0,4 interaccBes vencidas por
cada interaccdo Agonistica. Estes valores apontam para um decréscimo menos que

proporcional nas interac¢cdes Agonisticas vencidas da estacdo Seca para a Humida.

O Grafico 23 representa os valores de emissdo e recepcdo de interaccBes

Agonisticas totais e vencidas.

144



Grafico 23 — InteraccBes Agonisticas totais e vencidas — frequéncias por individuo.
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Como se pode observar neste grafico, existem para alguns animais grandes
diferencas no que diz respeito aos valores tanto de emissdo como de recepgdo quando se
comparam as interacgdes Agonisticas totais com as vencidas. Sdo bons exemplos desta
situacdo Pinche e Chucho, para os quais se observam grandes discrepancias entre 0s
valores das interaccGes emitidas e das vencidas. Estas diferencas sdo confirmadas por
uma prova de Student-t — Agonisticas totais emitidas & Agonisticas vencidas: t =
11,84905; p = 0,000000 ; Agonisticas totais recebidas & Agonisticas perdidas: t =
8,568067; p = 0,000002.
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3. Hierarquia Social de Dominancia

No Quadro 7, podemos observar a ordenacdo das interaccBes Agonisticas
vencidas de forma decrescente.

Para definir a hierarquia social de dominancia entre 0os machos deste grupo,
construimos um Indice de Dominancia Agonistica a partir dos valores individuais de

Agonismo emitido e recebido.

Quadro 7 — Matriz de Interaccdes Agonisticas vencidas — ordem decrescente em relagéo

aos valores de emissao.

> Chu Nc Nk Pn Sh Pr St Pc Cr Nn Ve Ro Cha X
Chu - 0 2 3 0 0 4 2 1 5 0 2 2 21
Nc 0 - 1 4 0 2 2 1 2 3 1 0 2 18
Nk 0 0 - 3 0 0 0 1 4 2 3 1 3 17
Pn 2 2 0 - 0 0 2 0 0 6 3 0 0 15
Sh 1 0 1 3 - 1 1 0 0 1 2 2 0 12
Pr 1 2 1 1 0 - 2 0 1 0 3 0 1 12
St 1 2 1 0 0 0 - 0 1 3 2 0 1 11
Pc 1 0 0 0 0 1 1 - 1 0 0 3 4 11
Cr 2 0 1 0 0 2 3 1 - 0 0 0 0 9
Nn 0 0 0 2 1 0 0 0 1 - 4 0 1 9
Ve 1 0 0 0 1 1 0 1 2 1 - 1 0 8
Ro 0 0 0 0 1 0 3 0 1 0 1 - 0 6
Cha 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 0 1 - 6
> 9 6 8 16 4 7 18 6 15 23 19 10 14 155

Este partiu da atribuicdo de um valor percentual a cada individuo para a
frequéncia da emissdo e recepgdo deste tipo de interacg¢fes. Dividiram-se depois 0s
valores de emissédo pelos de recepcdo de forma a obter um valor relativo para 0 nosso
indice. Os valores finais foram entdo hierarquizados de forma a que aos animais com

valores mais altos correspondem posicdes hierarquicas mais altas.

A hierarquia resultante pode ser vista na Figura 7.

No caso dos individuos dominantes, os dois animais alfa obtiveram valores

iguais para o indice, e por outro lado, ndo se registaram quaisquer interaccoes 146



deste tipo entre eles. J& no caso dos individuos que ocupam a oitava e nona
posicdes, Cristébal tem vantagem sobre Roberto ja que nos confrontos que se
registados entre eles o primeiro teve vantagem.

Figura 7 — Hierarquia Social de Dominancia Agonistica: valores para

interacgdes Agonisticas vencidas.

Posi¢&0 Individuo indice de
hierarquica dominéncia

1. Nc/Sh 3

2. Chu 2,333
3. Nk 2,125
4, Pc 1,833
5. Pr 1,714
6. Pn 0,938
7. St 0,611
8. Cr 0,6

9. Ro 0,6

10. Cha 0,429
11. Ve 0,421
12. Nn 0,391

Como se pode ver na matriz das relagcdes agonisticas vencidas, nas relacdes de
domindncia que se estabelecem entre os animais deste grupo existem bastantes
inversdes no sentido da hierarquia social — 0 que por outro lado nos diz que a
transitividade nesta hierarquia € apenas relativa.

Para verificar o grau de linearidade das relacdes de dominancia entre 0s machos
aplicamos o Indice de Linearidade de Landau (h). O valor encontrado — h = 0,2 — vem
confirmar o que antes afirmamos. Neste indice os valores variam entre 0 (relacGes de
dominancia uniformemente distribuidas pelos membros do grupo) e 1 (hierarquia
perfeitamente linear). Ora o valor obtido para este grupo diz-nos que baseando-nos nas
interac¢cOes assimétricas estabelecidas entre os machos, apesar de se poder definir uma
hierarquia social, existe um grande nimero de interaccdes entre algumas diadas com um

sentido contrario as suas posic¢des hierarquicas.
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Para confirmar a validade destas medi¢Ges resolvemos repetir o processo de
definicdo da hierarquia social de dominancia deste grupo utilizando para isso um
indicador diferente, as relacBes Agonisticas totais. Apesar de estas ndo apresentarem no
que diz respeito ao nivel de confiabilidade, a mesma seguranca das relacdes Agonisticas
vencidas (ndo tém em consideragdo 0s empates), partimos do pressuposto de que uma
vez que nesta espécie as taxas de interaccdo entre os animais sdo em geral baixas, as
relacbes Agonisticas em bruto deveriam também reflectir as relacdes de dominancia

entre 0s machos.

Figura 8 — Hierarquia Social de Dominancia Agonistica: valores para

interacgBes Agonisticas totais.

Posic&0 Individuo indice de
hierarquica dominéncia

1. Sh 3,222
2. Chu 2,375
3. Nc 2,267
4. Pc 2

5. Pr 1,857
6. Nk 1,578
7. Pn 0,969
8. Cri 0,704
9. St 0,625
10. Ro 0,542
11. Cha 0,464
12. Nn 0,439
13. Ve 0,390

De uma maneira geral, comparando as Figuras 7 e 8, podemos ver que apesar de
se verificarem algumas alteracGes nas posi¢des sociais de alguns animais, mantém-se o
alinhamento genérico avangado na primeira hierarquia.

Isto é confirmado através de uma correlagcdo de Pearson que nos indica um grau
de relacdo muito estreito entre as posi¢des hierarquicas dos animais nos dois indices — r
= 0,94, p < 0,05.
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Em relagdo as influéncias da idade, tal como vimos nos pontos 2.2. e 2.2.4., 0s
animais da categoria “média idade” foram 0s mais activos na emissdo de interaccdes
Agonisticas. Isto, como seria de esperar, reflecte-se na ordenacdo dos animais na
hierarquia de dominancia.

Os animais que estdo até ao meio da hierarquia pertencem todos a esta classe de
idade. S6 entéo aparece o primeiro individuo de idade “jovem”. O Unico animal incluido
na categoria “macho antigo” surge ja na segunda metade da hierarquia, assim como 0s
dois outros machos “jovens”. Curiosamente as Ultimas posicdes sdo ocupadas por dois

machos da categoria de “média idade”.

3.1. Influéncias da Sazonalidade
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Para verificar em que medida a estacdo do ano influencia a hierarquia social de

dominancia (uma vez que ja ficou acima provado que a estagdo do ano parece

determinar

calcularam-se Indices de Dominéncia Agonistica para ambas as estacdes (ver Figura 9).

diferencas nas frequéncias das

Figura 9 — Hierarquias de dominancia segundo a esta¢éo do ano.

interaccbes Agonisticas vencidas),

Posicéo Estacédo Seca Estacdo HUmida
hierarquica
individuo  Indice Dominancia | Individuo Indice Dominancia

1. Nc 10,003 Pc 2
2. Sb 6,002 Sb 1,99
3. Chu 2,8 Nk 1,99
4, Pr 2,5 Chu 1,749
5. Nk 2,25 Nc 1,59
6. Pc 1,75 St 1,39
1. Pn 0,79 Pn 1,167
8. Cr 0,625 Pr 0,667
9. Nn 0,571 Cha 0,6
10. Ve 0,462 Cr 0,571
11. Ro 0,429 Ve 0,333
12. Cha 0,333 Nn 0,111
13. St 0,308 Ro 0,1

Apesar destas hierarquias de dominéncia, no que diz respeito as posi¢des sociais
dos individuos, se correlacionarem com a hierarquia geral — Hierarquia total &
Hierarquia Seca: r = 0,72; p < 0,05 ; Hierarquia total & Hierarquia Himida: r = 0,48; p

< 0,05 —, ndo se correlacionam entre si —r = 0,08; p > 0,05.

Em relacdo a linearidade destas hierarquias, os valores encontrados para o indice
de Landau (h) apontam para a existéncia de grandes diferencas entre estagdes quanto a
transitividade das relagdes de dominancia. Assim, na estacdo Seca um valor de h = 0,2
indica uma hierarquia com poucas inversdes no sentido da dominancia, mas ja na

estacdo Humida em que h = 0,6, passa a existir um maior grau de diferenciagdo nas

posicOes hierdrquicas dos machos.
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4. Relacdes Socioespaciais

4.1. Associag0Oes Interindividuais

O calculo de um indice de Associagdo Interindividual permite-nos compreender
de forma clara quais as relagdes de associagcdo que 0s membros de uma determinada
unidade social estabelecem entre si. E que para além de considerar as vezes em que dois
animais estdo juntos, também tem em conta as vezes em que estes estdo separados.

Podemos ver, comparando as Figuras 10 e 11, as diferengas que ocorrem ao
considerarmos apenas 0 nimero de vezes em que 0s animais estdo juntos, ou o indice de

associacao diadica.

Figura 10 — Mapa de coordenadas principais referente ao nimero de vezes em

gue 0s machos estiveram juntos.
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Em termos gerais, a anélise dos dados referentes ao numero de vezes em que 0s
individuos estiveram juntos em relacdo & anélise dos Indices de Associagdo totais,
revela-nos a existéncia de algumas diferencas nos padrdes de associacdo, mas verifica-
se um grau de similitude consideravel nos resultados obtidos através destas medidas

diferentes.
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Estas semelhancas sdo provadas através do nivel de correlacdo que existe entre
as duas medidas — Pearson r = 0,97; p<0,05.

Ro e Sb sdo em ambos 0s casos 0S animais que menos vezes estdo juntos com
outros individuos. Por outro lado, existem relagdes estreitas entre Pc, Cr e St; e entre Nk

e Nn.

Figura 11 — Mapa de coordenadas principais referente aos indices de Associagio

Interindividual.
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Para uma melhor interpretacdo dos resultados obtidos na analise
multidimensional que conduziu a constru¢cdo dos mapas de coordenadas principais,
fizémos uma analise de Cluster. Desta forma pode-se visualizar de forma mais clara
quais 0s animais que se associaram preferencialmente.

No que diz respeito ao nimero de vezes que os individuos estiveram juntos, a
analise Cluster desta medida de proximidade mostra-nos que a um nivel de 0,6, 77% da
realidade é explicada. Isto €, 10 dos individuos estudados foram observados juntos um
maior nimero de vezes, ficando apenas trés de fora deste primeiro patamar.

Sb e Ro sdo 0s machos que mais se distanciam nesta analise, ja que Pr ndo se

afasta muito do valor de inclusdo dos demais animais.
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Dentro do grande grupo que se forma, para além da triada que se destaca
constituida por St, Pc e Cr, existem outros animais cujos valores de presenca na
companhia de outros se destacam. Sdo 0s casos de Pn, Nn e Nk, e de Ve e Chu (ver
Figura 12).

Figura 12 — Anélise de Cluster relativa ao nimero de vezes em que 0s machos

estiveram juntos.
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Em relacdo ao dendograma relativo aos indices de Associacdo (Figura 13),
verifica-se que existem quatro associagdes preferenciais. Pc e Cr s&o 0s animais com um
valor superior, aos quais, como ja se referiu, se junta St. Segue-se uma associacdo entre
Nk e Nn, e entre Ve e Pn, aos quais se junta Cha. Roberto e Sb s&o os individuos mais
distantes.

53,7% dos casos situam-se entre os niveis de distancia de 0,4 a 0,6, pelo mais de

metade dos individuos apresentam valores de associacdo bastante similares.
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Figura 13 — Analise de Cluster relativa aos indices de Associacdo interindividual.
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Por outro lado a idade parece ndo influenciar os niveis de associacdo entre 0s
individuos — F = 0,761373; p = 0,553795.
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4.1.1. Influéncias da Sazonalidade

Para averiguar se a estacdo do ano influencia as associacdes entre 0s machos
deste grupo, comecamos por construir mapas de coordenadas principais para as duas

temporadas, Seca (Figura 14) e Himida (Figura 15).

Figura 14 — Mapa de coordenadas principais referente aos indices de Associagio

interindividuais na estacdo Seca.
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Verifica-se que existe uma dispersdo generalizada dos individuos durante a
estacdo Seca. As excepcdes sdo 0s casos de Nk e Nn, e de Pr e St. Os animais que se
mantém mais afastados séo Sb, Cha, Cr e Nc.

Ja na estacdo Humida alguns animais parecem estar mais proximos nesta
representacéo, e verificam-se ainda alterages nos parceiros que estavam mais juntos na

estacdo Seca.
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Figura 15 — Mapa de coordenadas principais referente aos indices de Associagio
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Para se visualizarem mais facilmente estas alteragcdes podem consultar-se abaixo

os dendogramas referentes aos Indices de Associagio por estagio.

Figura 16 — Cluster dos indices de Associago interindividual na estacdo Seca.
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Figura 17 - Cluster dos indices de Associacao interindividual na estagdo Himida.
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Se durante a estacdo Seca um corte a 0,7 no dendograma inclui 77% dos casos,
ja na estagdo Humida o mesmo nivel de medicéo inclui 85% dos casos.

Na estacdo Humida os animais com relacdes espaciais mais estreitas sdo Nn e
Cha, aos quais se junta a um nivel superior Ve; Pn e Nk, seguidos de Nc; e Cr e Pc
seguidos de St. Pr e Chu também formam uma diada, mas com uma forca de ligacdo
menor. Sb e Ro s&o os animais com os valores para os indices de Associagdo menores.

Comparando niveis de associacdo que os individuos apresentam nas diferentes
estacBes, vemos que na estacdo Humida os niveis de associacdo aumentam, o que €
confirmado no Quadro 8. Nao s6 a média aumenta durante esta estacdo, como também

os valores minimos e maximos.

Quadro 8 — Dados estatisticos descritivos para os indices de Associagdo por estagio.

Média Minimo | Méximo | Variancia
Indices Seca 0,122462 | 0,26100 |0,265100 | 0,002239
indices Himida | 0,230178 | 0,82500 | 0,358200 | 0,003060
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As diferencas nos niveis de associacdo diadica entre estacdes sdo confirmadas
através de uma analise de Student-t para amostras dependentes (t = 14,3326, p =
0,0000).

Por outro lado verifica-se que os indices de associacdo por estacdo se
correlacionam com os valores dos indices totais — ver Quadro 9. O mesmo ndo
acontece com os indices por estacdo que, como ja vimos, apresentam diferencas

significativas entre si.

Quadro 9 — Valores para correlacdes de Spearman r para os diferentes indices de AssociagAo.

(Os valores significativos a um nivel de p < 0,05 estdo sublinhados).

indices Totais | Indices Seca |Iindices Humida

indices Totais 1,00 0,61 0,87
indices Seca 0.61 1,00 0,17
indices Himida 0,87 0,17 1,00

Também nas diferentes estacGes a idade parece nao influenciar os niveis de
associacdo entre os machos — estacdo Seca F = 1,984468; p = 0,105823 e estacdo
Humida F = 1,100858; p = 0,362734.
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4.1.2. Influéncias do Parentesco

A andlise dos valores dos indices médios totais e por estagdo segundo as
categorias consideradas, parece indicar que os animais que apresentam relagfes de
parentesco entre si mantém geralmente niveis de associagdo maiores (ver Quadro 10).

A Unica excepcao aparece existir entre 0s animais que sao irmaos por parte de
mée e pai durante a estacdo Seca, em que individuos sem parentesco se associam mais
gue os da categoria referida anteriormente.

No caso dos indices totais, 0s animais que mais se associam sdo, e por ordem
decrescente, aqueles que sdo irmaos por parte de mée e pai; por parte da mée; por parte
do pai; de parentesco indeterminado; e por fim sem parentesco.

No que se refere a estacdo Seca, irmaos por parte de mae; por parte de pai; sem
parentesco; por parte de mae e pai; e de parentesco indeterminado.

Em relagdo a estacdo Humida, a ordenacdo dos valores médios de associacao
segue um padrao igual ao dos valores totais.

As diferencas entre as médias dos indices de associagdo nas diferentes estagdes
séo significativas —t = 7,80297; p = 0,001455.

Por outro lado, considerando as categorias de parentesco, as diferencas
encontradas sdo significativas para os indices totais (F = 3,363895; p = 0,039896) e 0s
indices na estacdo Hiumida (F = 3,057825; p = 0,050890), e nio significativas para 0s
indices na estacdo Seca (F = 1,155228; p = 0,320526).

Quadro 10 — Valores médios dos indices de associacao totais e por estacdo segundo categorias

de parentesco.

indices Totais | Indices Seca | Indices Himida
Por Mae 0,206833 0,136344 0,252122
Por Pai 0,196077 0,132954 0,241046
Mée/Pai 0,219250 0,110000 0,299800
Sem Parentesco 0,176644 0,120993 0,216965
Indeterminado 0,185445 0,106709 0,238373
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4.1.3. Associac0es Interindividuais e Relacdes de Dominancia

Os Indices de Associagdo Interindividual parecem estar, pelo menos
parcialmente, correlacionados com as relagfes de dominancia existentes entre o0s

machos deste grupo — ver Quadro 11.

Quadro 11 - Coeficientes de correlacio de Pearson: indices de Associacao interindividual por

indices de dominancia.

indices de dominancia
Total
indices de associacdo|-0,02
Totais

indice de dominancia na
estacdo Seca

indices de associagdo na|-0,19

estacdo Seca

indice de dominancia na
estacdo Humida

indices de associagdo na|0,59

estacdo Humida

Para comparar estes dois parametros, transformamos as relagdes de dominancia
entre os individuos num indice numérico de distancia hierarquica, de forma a que os
animais que tém posicOes hierarquicas mais proximas apresentem valores mais baixos
entre si, e 0s mais distantes, valores mais altos para este indice.

Desta forma, a correlacdo positiva observada entre as duas medidas na estacao
Humida indica que, durante este periodo, a valores de associacdo mais altos
corresponderam maiores distancias hierarquicas, isto €, em termos diadicos, individuos
que estiveram mais tempo juntos estavam mais distantes na hierarquia social de
dominancia.

Esta relacdo ndo se verificou nem para os indices totais, nem para a estacao

Seca.
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4.1.4. Associacao Interindividual e Interaccdes Sociais

De uma forma geral verifica-se uma inexisténcia de correlagdes entre 0s niveis
de associacdo entre os animais e a qualidade e quantidade das interaccdes sociais
estabelecidas entre eles. Os valores para as correlacdes de Pearson entre os indices de
associacao totais e as interaccOes afiliativas e agonisticas totais, ndo sao significativos —
p > 0,05. No entanto, no que diz respeito a relacdo entre as interac¢Ges agonisticas
vencidas e os indices de associacdo, estas duas variaveis parecem estar relacionadas de
forma negativa, ainda que nao de forma muito forte — r = -0,24; p < 0,05. Assim sendo,
parece que quanto mais dois animais se associam, menor é a probabilidade de que
ocorram interac¢des agonisticas entre eles.

Durante as estacbes Seca e Humida, ndo existem quaisquer relacbes
significativas entre as associacOes diddicas e os diferentes tipos de interac¢des sociais —
p > 0,05.
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4.1.5. Ocasifes em que os individuos estiveram sozinhos

Ao longo das nossas observagdes aconteceu por varias vezes o focal encontrar-se
afastado dos demais parceiros sociais. Uma vez que no nosso estudo estamos a
considerar apenas as relacdes sociais entre 0s machos, o facto de aqui se dizer que um
animal estava sozinho ndo quer dizer necessariamente que ndo estivesse na vizinhanca
de fémeas ou de individuos ndo adultos, mas sim apenas que ndo existia outro macho
por perto.

Do total de observactes efectuadas, a frequéncia de vezes em que 0s machos
estiveram sozinhos representou 27,17% dos registos.

No Grafico 24 podem observar-se as percentagens individuais relativas ao

namero de vezes em que cada macho esteve sozinho.

Gréfico 24 — Percentagens totais do nimero de vezes em que cada animal foi

observado sozinho.
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Como se pode verificar, 0s animais que mais vezes foram vistos sozinhos foram
Ro e Cha. Ao contrario, tanto St como Pn foram os que apresentaram valores mais
baixos para este parametro.

Ambos 0s machos com as frequéncias mais elevadas pertencem a mesma classe
de idade, “macho jovem”. Mas por outro lado um dos animais com frequéncia mais

baixa, Pinche, também pertence a esta categoria.
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As diferengas existentes entre os animais segundo a classe de idade n&o séo
estatisticamente significativas — F =1,411652; p = 0,288403.

Por outro lado, e que no diz respeito as diferencas entre estacfes, podemos ver

no Gréfico 25, a representacdo gréfica das frequéncias individuais relativas ao nimero

de vezes sozinhos por estacgéo.

Gréfico 25 — Namero de vezes sozinhos por estacdo: frequéncias individuais.
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Como se pode ver no gréafico, na estacdo Seca os valores sdo bastante superiores.
Excepcao a esta tendéncia € o caso de Ro, que foi o Unico animal a ser encontrado mais
vezes sozinho durante a estacdo Humida. Em termos percentuais, do total de vezes em
que os animais estiveram sem a companhia de outros machos durante o periodo de
observacdes, 67,87% dos registos ocorram na estacdo Seca, e apenas 32,13% na estacdo
Humida. Estas diferencas sdo estatisticamente significativas — t = 2,62282; p =
0,022269.

Em relacdo a influéncia dos padrdes de actividade no nimero de vezes que 0s

animais estiveram sozinhos, foi em Descanso que se encontraram os valores mais altos
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(66,07%), seguindo-se a Alimentacédo (18,87%), e por fim a Locomocao (15,06%) — ver
Gréfico 26

Graéfico 26 — NUmero de vezes em que 0s animais estiveram sozinhos: frequéncias por Padrdo
de Actividade.
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Estas diferengas sdo significativas no caso da Alimentacdo & Descanso (t =
6,47920; p = 0,000030); e Descanso & Locomocao (t = 7,62908; p = 0,000006); e néo
significativas para Alimentacdo & Locomocéo (t = 2,02947; p= 0,065189), apesar do

valor de p quase se aproximar do limite de significancia.

O Graéfico 27 representa as diferencas entre estacbes segundo o padrdo de
actividade.

As maiores diferencas verificam-se em Descanso, existindo um decréscimo
muito grande da estagdo Seca para a Estacdo Humida (t = 2,93855; p = 0,012405).
Tanto para a Alimentacdo (t = 1,73219; p = 0,108839), como para a Locomocéo (t =
0,841601; p = 0,416468), as diferencas ndo sao significativas.
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Gréfico27 — Numero de vezes em que 0s animais estiveram sozinhos: valores por Estagéo e por
Padrdo de Actividade.
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Por fim, parece ndo existir qualquer relacdo entre a posicdao hierarquica dos
individuos e 0 numero de vezes em que estes estiveram sozinhos.

Os valores estatisticos para as diferencas entre os diferentes niveis de
dominéncia ndo séo significativos em termos Totais (F = 0,412670; p = 0,826502), para
a estacdo Seca (F = 0,104550; p = 0,992678), nem para a estacdo Humida (F =
1,105287; p = 0,495250).
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4.2. Distancia Social

Como foi referido no capitulo da Metodologia, o registo das distancias entre os
individuos foi feito considerando varias categorias —1. Contacto; 2. <1 metro; 3. 1-7
metros; 4. 8-15 metros; 5. Mesma arvore. Para poder avaliar a distribuicdo dos animais
pelas diferentes distancias, aplicamos diferentes valores de ponderacdo para cada
categoria, de forma a que classes que correspondam a maior proximidade espacial sejam
mais valorizadas. Assim, e segundo as distancias consideradas, aplicaram-se 0s
seguintes valores: 1. 1; 2. 0.50; 3. 0.25; 4. 0.125; 5. 0.0625.

Figura 18 — Mapa de coordenadas principais referente as distancias sociais mantidas por cada

individuo.
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Como se pode observar, existem ligacdes muito estreitas entre alguns animais.
No grupo constituido por Ve, Cha, e Nn, os animais apresentam valores muito
semelhantes, verificando-se até uma sobreposicdo destes na representacdo gréfica. Pr
também se encontra muito proximo destes individuos. Um segundo nivel pode ser
identificado, ao qual pertencem Nk, Nc, Ro, e Pn. Ja a maiores distancias e sem

aglomeracdo encontram-se os restantes individuos.
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O dendograma mostra-nos a ordenacdo dos diferentes aglomerados de

individuos. Um corte a 0,6 inclui 53,8% dos casos — ver Figura 19.

Figura 19 — Andlise Cluster das Distancias Interindividuais ponderadas.
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4.2.1. Influéncias do Parentesco

No Grafico 28 podemos ver a representacdo dos valores médios para as

distancias ponderadas segundo categoria de parentesco.

Gréfico 28 — Distancias ponderadas segundo categoria de parentesco: valores médios.
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Como se pode ver, as categorias que apresentam valores médios mais elevados
sdo as que dizem respeito aos animais que partilham relagGes de parentesco, “irmaos por
parte da mde” e “irmdos por pai e mae”. Excepcdo a esta tendéncia é o valor da

categoria “irmaos por pai”, que tem um valor inferior ao dos animais com parentesco

indeterminado.

As diferencas registadas entre as categorias de animais aparentados e de ndo

aparentados sdo confirmadas estatisticamente — F = 4,084936; p = 0,020705.
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4.2.2. Influéncias da Sazonalidade

Nos diagramas que se apresentam abaixo podem consultar-se as diferencas

existentes entre estagdes no que diz respeito as distancias sociais ponderadas.

Figura 20 — Mapa de coordenadas principais referente as distancias sociais
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Figura 21 — Mapa de coordenadas principais referente as distancias sociais
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Durante a estacdo Seca o mapa de coordenadas principais ndo nos permite a
partida identificar a existéncia de relacGes espaciais estreitas entre os animais. Ja na
estacdo Humida podemos observar a formacdo de um grupo bem definido constituido
por quatro individuos, Pr, Ve, Nn, e Cha. A estes animais junta-se a um nivel superior
Nk. Pn e Nc por um lado, e Ro e Cr por outro, sdo animais que também surgem aqui

associados.

Em termos gerais as tendéncias de associa¢do entre individuos segundo as
diferentes classes de distancia consideradas seguem um padrdo equivalente entre
estacoes.

Aplicamos uma prova de correlacdo de cujos resultados se podem consultar
abaixo e que demonstram de forma clara esta situagdo. Tanto os valores totais como 0s
valores por estacdo apresentam niveis de correlacdo muito altos (p < 0,05) — ver
Quadro 12.

Quadro 12 — Valores de r para as correlacfes de Pearson. Relacfes entre os machos segundo

categorias de distancia: valores totais e por estacéo.

(Os valores significativos a um nivel de p < 0,05 estdo sublinhados).

Total Seca Humida
Total 1,00 1,00 0,98
Seca 1,00 1,00 0,98
Hdmida 0,98 0,98 1,00

No entanto, pela comparacéo entre os diferentes mapas de coordenadas
principais, podemos ver que em termos de forca das associacdes, na estacdo Himida os

animais parecem estar mais proximos.

Este facto parece estar relacionado com a distribuicdo das frequéncias de
associacdo entre os animais.
No quadro que se apresenta abaixo podem consultar-se as percentagens

apresentadas por cada categoria de distancia em termos totais e por estagéo.

170



Quadro 13 — Percentagens das frequéncias de presenga dos machos nas diferentes categorias de

distancia: valores totais e por estagéo.

Contacto| <1m | 1-7m | 8-15m | Mes.arvore |% Total| N

Total 0,3% |0,97%15,99%|60,54% | 22,2% - 3621

Est. Seca 0,32% |0,72% |17,36%|55,92% | 25,68% |34,52% | 1250

Est. Homida| 0,3% | 1,1% |15,27%62,96% | 20,37% |65,48% | 2371

Por outro lado no Gréfico 29 pode-se ver que na estacdo humida a frequéncia de
presenca de animais na vizinhanca dos focais € bastante superior a da estacdo seca.

Graéfico 29 — Presenca dos individuos na vizinhanga de um animal focal segundo diferentes

categorias de distancia: valores percentuais.
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Verifica-se que globalmente as tendéncias gerais de presenca dos animais na
vizinhanca dos focais seguem um padrdo constante em termos de distribuicdo pelas
diferentes categorias de distancia — as categorias com maiores frequéncias sdo as que

compreendem maiores distancias, categorias quatro e cinco.
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Por outro lado, e com ja vimos, na estacdo Humida as frequéncias de associacdo
sd0 superiores, 0 que parece contribuir para uma maior proximidade entre alguns
individuos.

Para confirmar se existiam diferencas entre a presenga dos animais nas
diferentes categorias de distancia entre estagdes realizamos uma prova de Student-t para
amostras dependentes. Para todas as categorias que cruzamos ndo encontramos
diferencas — p > 0,05 — pelo que concluimos que em geral existe um elevado grau de
concordancia entre as medicdes feitas entre estacoes.

Podemos concluir que os machos desta comunidade em geral mantém entre si
distancias que se encontram entre os 8 e 15 metros. Apesar disso, na estacdo Humida os

animais estdo mais vezes juntos a menores distancias.

172



4.2.3. Relac0es entre Distancia Social e Interaccdes Sociais, Associacfes

Interindividuais, e Hierarquia Social de Dominancia

Quando se consideram os valores das distancias sociais ponderadas ao longo de
todo o periodo de estudo, ndo se verifica a existéncia de qualquer tipo de relagdes entre
este parametro e os diferentes tipos de interacgdes sociais.

Ja na estacdo Seca, existe uma correlacdo negativa entre as distancias e as
interaccdes agonisticas totais — r = -0,23 —, e também com as interac¢Bes agonisticas
vencidas — r = -0,39. Estes resultados dizem-nos que durante esta época do ano, quando
aumentam os niveis de proximidade entre os individuos, isto é, quando os animais
mantém menores distancias entre si, verifica-se uma diminuicdo na frequéncia de
ocorréncia de agonismo entre eles.

Na estacdo Humida, ndo existem relagdes entre distancia e agonismo, mas existe
sim uma correlacdo com as interaccOes afiliativas — r = 0,23; p < 0,05. Esta indica que

na estacdo Humida os animais que estdo mais proximos sdo mais afiliativos entre si.

No que diz respeito as influéncias da hierarquia social de dominancia sobre as
distancias que os individuos mantém entre si, tanto durante a estacdo Seca, como na
estacdo Humida, existem correlacdes fortes entre estas duas variaveis — Seca r = 0,54;
Humida r = 0,60 (p <0,05). Estes resultados sugerem que quando 0s animais ocupam

posicOes hierdrquicas mais distantes, as distancias entre eles diminuem.

Curiosamente, e ao contrario do que seria esperado, ndo existem quaisquer
relacdes entre os niveis de associacdo entre 0s machos, e as distancias que estes mantém
entre si tanto em termos totais como durante a estacdo Seca — p > 0,05.

Jé& durante a estacdo HUmida existe uma correlagdo positiva entre estas duas
medidas de proximidade — r = 0,45; p < 0,05. Esta indica que neste periodo do ano,
guando os niveis de associacdo aumentam, 0S animais que estdo mais vezes juntos

mantém entre si menores distancias.
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5. Formacao de Subgrupos

Ao longo do periodo do nosso estudo registiamos a existéncia de varios
subgrupos de machos de tamanho e composicédo diferentes.

Em relacdo a sua dimens&o, esta variou entre dois e doze animais. Curiosamente
nunca se observaram os treze machos todos juntos num mesmo momento.

No Grafico 30 podemos observar as frequéncias com que foram observados

subgrupos de diferentes dimensdes.

Dos 440 registos de diferentes tipos de subgrupos, quase metade destes tiveram

trés ou quatro machos (45,46%).

Gréfico 30 — Tamanho dos Subgrupos: frequéncias segundo o nimero de individuos presentes.
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O tamanho médio dos subgrupos no total do tempo de estudo foi de 4,32
machos, com uma mediana de 4 — variancia = 3,66.

Os nossos resultados apontam ainda para a existéncia de uma relacdo directa
entre 0 ndmero de individuos presente num subgrupo e as distancias que eles

mantiveram entre si — r = 0,32; p < 0,05. Assim, quando os subgrupos tiveram mais
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individuos, os machos mantiveram menores distancias entre si. Por outro lado, os
animais gque mais se associaram, fizeram-no normalmente em subgrupos de menor
dimensdo, 0 que revela a existéncia de preferéncias individuais de associacdo — r = -
0,28; p < 0,05.

No que diz respeito as relacfes entre o tamanho dos subgrupos e a qualidade das
interaccdes sociais, ndo se verificaram quaisquer resultados significativos, tanto para as
interaccdes afiliativas — r = -0,01; p > 0,05 — como para as agonisticas — r = 0,17; p >
0,05.

Por fim, o tamanho dos subgrupos também se correlaciona com a hierarquia
social de dominancia —r = -0,28; p < 0,05. Assim, quando 0s subgrupos sdo maiores, 0s
animais associam-se referencialmente com os outros individuos cujas posicdes

hierarquicas sdo mais distantes da sua.

Verificou-se uma grande variagdo na composicdo dos subgrupos (440
combinagOes diferentes de individuos), mas, no entanto, algumas das combinacgdes
possiveis de machos ndo foram observadas.

Por outro lado os subgrupos que mais vezes foram observados tiveram no
maximo uma frequéncia de 17, enquanto que para a maioria deles apenas temos um
registo (45,68%) — ver Gréfico 31.

Gréfico 31 — NUmero de subgrupos observados segundo a frequéncia.

220
200 1
180 -
160
140
120
100 -
80
60 -
40 -

237 : |_|I:|I:|EI|:||:||:||:|.:. I

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17

175



5.1. Influéncias da Sazonalidade

No que diz respeito a variacdo do tamanho dos subgrupos segundo a estacéo do
ano, na estacdo Seca estes tiveram uma menor dimensdo. Nao s6 os valores médios
aumentaram na estacdo HUmida (Seca — 3,58; HUmida — 4,6), como o valor maximo
(Seca — 9; Humida — 12) — ver Grafico 32. Estas diferengas sdo significativas — t =
9,43253; p = 0,000000.

Gréfico 32 — Tamanho dos Subgrupos por estacdo: frequéncias segundo o

namero de individuos presentes.
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Alias, em termos gerais na estacdo Humida existiu ndo s6 um aumento do
tamanho médio dos subgrupos, como uma maior variabilidade na sua composicao.
Registaram-se 213 subgrupos distintos para a estacdo Seca, e 276 para a estacdo
Humida, sendo que na estacdo Humida os valores para as frequéncias foram superiores
—1=2,00876; p = 0,045175 (ver Gréfico 33).
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Gréfico 33 — Numero de subgrupos observados segundo a frequéncia — valores por estag&o.
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Na estacdo Seca o tamanho dos subgrupos ndo se correlaciona com as distancias
entre 0os machos — r = -0,10; p > 0,05. J& na estagdo HUmida, tal como acontece para 0s
valores totais, quando existem mais machos nos subgrupos, as distancias entre eles sdo
menores —r = 0,25; p < 0,05.

Também ndo existe durante a estacdo Seca qualquer relacdo entre os indices de
associacao interindividual e o nimero de individuos nos subgrupos. Na estacdo himida
essa relacdo apresenta valores significativos que sugerem que 0s animais que mais se
associam o fazem normalmente em subgrupos de menor dimensé&o.

No que diz respeito as interac¢Bes sociais por esta¢do, o tamanho dos subgrupos
parece ndo estar correlacionado com a ocorréncia quer de comportamentos afiliativos —
Seca: r = 0,17; p > 0,05, HUmida: r = -0,16; p > 0,05 — quer de comportamentos
agonisticos — Seca: r = 0,19; p > 0,05, Hamida: r =-0,08; p > 0,05.

Por outro lado, e tal como acontece para os valores totais, na estacdo Seca 0s
animais quando se tém de reunir em subgrupos de maior dimensdo, fazem-no com
outros machos que possuam posic¢des hierarquicas distintas da sua — r = -0,33; p < 0,05.

Na estacdo hdmida estes dois indicadores nédo se correlacionam —r = -0,14; p > 0,05.
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5.2. Influéncias do Padrao de Actividades

Quanto a influéncia dos padrbes de actividade na formacdo dos subgrupos, em
geral nos trés tipos de actividades consideradas a dimensdo ndo variou muito. Os
subgrupos com maiores frequéncias tiveram quase sempre entre dois e cinco individuos
— ver Gréfico 34.

Os valores médios sdo parecidos para Alimentacdo e Descanso (4,2 e 4,21
respectivamente), mas um pouco mais baixos para Locomocdo (3,68), verificando-se a
mesma tendéncia para os valores maximos (Alimentacdo e Descanso: 12; Locomocao:
8). As diferencas entre Alimentacdo e Locomocao (t = 5,55986; p = 0,0000) e Descanso
e Locomocao (t = 5,57349; p = 0,0000) s&o significativas.

Graéfico 34 — Tamanho dos Subgrupos por Padrdo de Actividade: frequéncias segundo o

namero de individuos presentes.
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Para os valores das frequéncias de repeticdo dos subgrupos, de uma forma geral
pode identificar-se um padrdo geral comum aos trés tipos de actividade. As maiores
frequéncias sdo encontradas para subgrupos observados apenas uma vez, e os valores

decrescem muito a partir de este ponto.
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Gréfico 35 — Numero de subgrupos observados segundo a frequéncia: valores por Padréo de
Actividade.
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S6 em Descanso se continuam a registar subgrupos com uma frequéncia superior
a 8.

Cruzando os dados relativos a estacdo do ano, e ao padrdo de actividade,
verifica-se que as tendéncias enunciadas anteriormente para cada um destes parametros
se mantém.

Por um lado, e em relacdo ao nimero de individuos presentes no subgrupo, no
que diz respeito a Alimentacéo, verifica-se que na estacdo Seca existe um maior nimero
de subgrupos com dois e quatro individuos que na estacdo Humida. No entanto, para
subgrupos com trés e mais de quatro machos, os registos com maiores frequéncias dao-
se para a estacdo HUumida — Grafico 36. Em termos gerais existiram mais subgrupos
com mais individuos em Alimentagdo durante a estagdo Humida.

Estas diferencas sdo significativas —t = 7,65701; p = 0,0000. As médias sdo para

a estacdo Seca de 3,43 individuos por subgrupo, e 4,6 na estacdo Humida.
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Gréfico 36— Numero de individuos presentes nos subgrupos formados em Alimentacéo:

frequéncias por estacao.
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Em Descanso, acontece exactamente 0 mesmo, apenas com a excepgdo no que
diz respeito a subgrupos de trés em existe um mesmo numero de registos para ambas as

estacdes — Grafico 37.

Gréfico 37 — NUumero de individuos presentes nos subgrupos formados em Descanso:

frequéncias por estacéo.
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Também aqui as diferencas registadas sdo significativas — t = 6,844319; p =
0,000. As médias sdo de 3,55 para a estacao Seca, e de 4,42 para a estacdo HUmida.

Por fim no que diz respeito a Locomogdo, a variagdo entre estacfes é menos
clara, como se pode visualizar no Grafico 38. Esta observacdo é reforcada pelo facto
das diferencas ndo serem significativas — t = 1,99138; p = 0,058146. As médias séo de

3,22 para a estacdo Seca e de 3,78 para a Himida.

Gréfico 38 — NUmero de individuos presentes nos subgrupos formados em Locomogé&o:

frequéncias por estacao.
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5.3. Evolucéo dos Subgrupos ao Longo do Dia

Como ja se disse, a presenca dos machos num mesmo subgrupo variou ao longo
nédo s6 do periodo de estudo, como também ao longo dos dias e turnos de observacéo.

Em média verificaram-se 9 alteracdes na composicao dos subgrupos por turno ao
longo do periodo de estudo. Este valor foi mais baixo durante a estacdo Seca (8,79),
sugerindo maior estabilidade na composicdo dos subgrupos, e mais elevado para a
estacdo Humida (9,21), ndo sendo, no entanto, estas diferencas estatisticamente
significativas — t = 0,723619; p = 0,473510.

Por outro lado o numero de alteragdes foi mais elevado no turno da tarde (média
=10,4) do que no da manhd (média = 7,6) —t = 2,65519; p = 0,015194.

No Gréfico 39 pode-se observar o nimero de alteracbes na composicdo dos

subgrupos ao longo do dia, tanto em termos totais como por estagéo.

Gréfico 39 — Evolucgdo das alteragdes na composicao dos subgrupos ao longo do dia em termos

totais e por estagdo: Numero de alteragdes por hora.
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Em termos totais podem-se identificar alguns picos neste grafico, que
correspondam a maiores frequéncias de alteragcdes na composicdo dos subgrupos, isto é,
a uma menor estabilidade. O mais significativo ocorre de manhd, mais ou menos entre
as 7:30 e as 8:45. Depois existe um registo bastante alto as 14:15. A partir das 14:45 os
valores sobem bastante até as 17:00 em que decrescem.

A evolucdo das frequéncias de modificacdo da composicdo dos subgrupos por
estacdo segue a mesma tendéncia que os valores totais. Os valores totais correlacionam-
se significativamente com os de ambas as estacOes (Total & Seca = 0,89; Total &

Humida = 0,92), assim como o0s valores para cada estacdo (Seca & Humida = 0,64).
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1V - Discussao
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A andlise dos nossos resultados foi conduzida no sentido de compreender quais
as estratégias comportamentais que os machos desta comunidade estdo a aplicar na
mediacdo das suas relacBes sociais. Para tal, examindmos tanto em termos qualitativos
como quantitativos alguns parametros que nos parecem ser 0s mais adequados para
fornecer respostas a nossa pergunta central: de que forma estdo os machos neste local a
responder a condi¢cdes demograficas, ecoldgicas e sociais novas e tdo distintas das que
encontrariam num habitat continuo ?

Uma primeira questdo que nos parece relevante avancar para esta discusséo €
que, ao contrario do que se pensou durante muito tempo (e que alguns autores
continuam a defender), parece-nos claro que apesar de realmente as taxas de ocorréncia
de interaccGes entre os uivadores ndo poderem ser comparadas com as de outras
espécies de primatas — como é o caso dos antropdides do Velho Mundo —, uma recolha
de dados sistemédtica e atenta permite verificar a existéncia de relagbes sociais
complexas nesta espécie (Carpenter 1934; Bernstein 1964; Smith 1977; Mittermeier
1988).

O debate acerca das relagGes entre as interacgdes sociais e as relagdes espaciais
entre os individuos ndo é simples. A leitura pode ser feita nos dois sentidos: as relacdes
espaciais sdo o resultado de interaccOes estabelecidas previamente; as relacfes sociais
sdo a consequéncia de um ordenamento espacial prévio. Para nos, a questao deve partir
de uma integracdo destes dois universos, enquadrada sempre hum contexto ecolégico.

Se as populagbes num determinado ambiente estdo condicionadas por um
engquadramento ecoldgico especifico — que inclui as pressdes da predacdo e a
disponibilidade e distribuicdo das fontes de alimentos —, entdo a sobrevivéncia destas
depende da sua adaptacdo a estas condic¢des. Desta forma, a estrutura social de uma
determinada comunidade resultara da distribuicdo dos individuos pelo espago de forma
a que cada animal possa, a cada momento, encontrar um equilibrio entre as suas
necessidades fisiologicas — alimentacdo e reproducdo — e sociais — niveis de
sociabilidade e sistemas de acasalamento. No caso especifico dos machos a sua
distribuicdo espacial € uma consequéncia directa da presenca de fémeas (Trivers 1972,
van Schaik 1996).

Em Agaltepec as pressdes exercidas pelos predadores sdo nulas, pelo que a
sobrevivéncia depende directamente dos padrdes de forrageio adoptados. Assim, a partir

do momento em que o numero de individuos aumentou, verificaram-se alteracdes no
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nimero de espécies consumidas; no numero de arvores utilizadas como fonte de
alimento; na area utilizada pelos animais; e na extensdo dos percursos realizados
diariamente para encontrar alimento. Registaram-se aumentos significativos para todos
estes parametros de forrageio desde o primeiro momento em que existiam 8 animais, até
agora em que existem 59 (Serio-Silva 1992, 1995a; Rodriguez-Luna et al. 1995c;
Rodriguez-Luna 2000; Gonzéalez-Zamora 2000; Pérez-Moscoso 2001).

Por outro lado, partindo de uma situacdo inicial de coesdo grupal, nalgum
momento durante o processo de crescimento populacional os animais comegaram a
separar-se espacialmente durante periodos de tempo variaveis, e a populagdo adoptou
uma organizacao social do tipo mistura-separacéo.

Em termos comportamentais, as principais consequéncias deste novo sistema de
organizacao registam-se ao nivel das possibilidades que os animais passam a ter de
eleger os seus parceiros sociais. E que, se mesmo no caso das sociedades coesas existem
relagbes sociais preferenciais entre alguns individuos — reflectidas na qualidade e
quantidade de interaccOes sociais estabelecidas entre eles e no distanciamento social —,
aonde existe fragmentacdo de uma unidade social global em unidades de menor
dimensao, essas preferéncias resultam numa separacdo fisica decisiva que ocorre a um
nivel grupal. Muitas vezes a selec¢cdo de um determinado parceiro pode implicar o
afastamento de outros, j& que os animais podem manter-se separados por periodos de
tempo grandes. Desta forma, para um animal que viva numa populacdo em que exista
uma organizacdo social do tipo mistura-separacdo, a preocupacao em fazer uma
avaliacdo estratégica dos custos e beneficios de permanecer num determinado subgrupo

sera uma necessidade constante.

Apesar de algumas das espécies arbdreas existentes em Agaltepec apresentarem
padrdes fenoldgicos descontinuos, sendo que para algumas das espécies consumidas
existe mais de um periodo de frutificacdo por ciclo anual, a maioria apresenta uma
maior disponibilidade de frutos durante a estacdo humida (Serio-Silva 1995a;
Rodriguez-Luna 2000).

Esta abundancia ndo s6 de frutos como de folhas novas (outro item alimentar
muito apreciado pelos uivadores), parece influenciar o padrdo diario de actividades dos
animais. Em relacdo a temporada seca, 0s animais investiram mais tempo em
alimentacdo durante a estacdo hdmida, reduzindo o tempo gasto em descanso, € em

locomogdo. Durante a estagdo seca a estratégia de forrageio seguida pelos animais
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parece apoiar-se sobretudo numa légica de poupanca de energia, o que se reflete em
maiores periodos de inactividade. Este repouso parece ser uma consequéncia directa de
uma menor gualidade dos alimentos disponiveis — as folhas maduras sdo o recurso mais
comum —, 0 que por outro lado obriga os animais a percorrer maiores distancias para
encontrar o que comer. J& na estacdo de abundancia, 0s animais podem dedicar mais
tempo a seleccionar os tipos de alimentos que mais apreciam, e como existe também
uma disponibilidade generalizada de alimento, ndo se tém de mover tanto. Na analise
dos nossos resultados vimos inclusive que existe durante a estagdo humida a supressdo
de um dos periodos de locomocéo, que durante a época seca acontece entre as 9:45 e
11:15.

Ora estas diferencas na distribuicdo e disponibilidade de fontes alimentares —
reflectidas no padrdo diario de actividades — assumem-se como decisivas no
condicionamento de varios aspectos da organizacdo social dos machos. Se, tal como as
principais teorias socioecologicas apontam, a distribuicdo das fémeas no espaco
depende precisamente da oferta alimentar existente a cada momento (Crook e Gartlan
1966; Trivers 1972; van Hooff et al. 1992; van Schaik 1996; Strier 1999), entdo as
fémeas neste local encontrar-se-80 mais dispersas durante a estacdo seca, de forma a
evitar os custos implicados numa competicdo directa com outras fémeas pelo acesso a
recursos alimentares pobres. Pelo contrario, durante a estacdo hdmida a maior
abundancia existente junto das fontes alimentares permite uma aglomeracao destas, sem
que se verifiqgue uma diminuig¢do no sucesso individual.

Desta forma os padrées de distribuicdo dos machos neste local deverdo ser uma
funcdo destas forcas, e as influéncias da sazonalidade serdo bastante significativas sobre
a estrutura das suas relacées sociais.

As nossas observacdes apontam no sentido de os machos estarem a exercer neste
momento uma verdadeira seleccdo em relacdo aos seus parceiros sociais. Os indices de
associacdo entre diferentes individuos apresentam diferencas significativas de diada
para diada, tal como as frequéncias de associagao.

Alids, estas diferencas sdo ainda mais claras quando vemos que o0s resultados
para estes dois parametros, os indices de associacédo interindividual e o nimero de vezes
em que 0s animais estiveram juntos se correlacionam. E que, enquanto que a primeira
medida tem em conta ndo s6 o nimero de vezes em que 0S animais estiveram juntos,

como também aquelas em que estiveram separados, a segunda apenas considera as
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ocasifes em que 0s animais estiveram juntos. Se ainda assim as medidas se
correlacionam, é porque existe uma coeréncia subjacente aos padrfes de agrupamento, o
gue nos diz que os animais que se mais se associam raramente foram vistos separados.

E de referir neste aspecto que a idade parece ndo influenciar as taxas de
associacao entre os machos. Seria de esperar que animais que pertencessem a mesma
classe de idade estivessem mais vezes juntos, uma vez que muitos deles foram com
certeza companheiros de jogo durante a infancia. Alias, no estudo que precedeu este
com a mesma populagdo (Garcia 2000), a autora encontrou frequéncias de jogo bastante
significativas entre 0os machos, mas esta relagcdo néo se verificou. Por outro lado, a idade
também ndo foi uma variavel determinante para 0 nimero de vezes em que 0s animais
estiveram sozinhos.

Os niveis de associacdo entre os machos variaram segundo a esta¢do do ano. Na
estacdo seca os indices de associacdo foram, comparativamente com os valores da
estacdo humida, mais baixos. As diferencas entre estagdes foram significativas, mas as
tendéncias gerais de associagdo mantiveram-se, uma vez que 0s indices por estacdo se
correlacionaram com os indices totais. Ja no que diz respeito ao nimero de vezes em
gue os machos estiveram sozinhos, as diferencas registadas entre esta¢cdes foram muito
marcadas, sendo que na estagdo seca as frequéncias sao muito superiores as da estagdo
hamida.

Um outro aspecto que parece estar a influenciar as associacfes entre 0s machos
sdo as relacdes de parentesco. Como ja se tinha referido anteriormente, normalmente a
dispersdo de ambos 0s sexos nesta espécie impossibilita, na maior parte dos casos, uma
convivéncia prolongada de individuos aparentados apés a entrada na idade adulta. No
entanto, a insularidade da area (que resulta na impossibilidade de saida dos animais do
seu grupo de nascenca), estard a favorecer o surgimento de relagdes privilegiadas entre
machos aparentados. No caso dos indices de associacdo totais ao longo do periodo de
duracdo do estudo, e durante a estagdo humida, esta relacdo € clara: os animais que mais
se juntaram sdo aparentados. E os valores médios por categoria de parentesco
hierarquizam-se de forma indiscutivel: irmdos, meios irmdos por mae, meios irmaos por
pai, individuos para os quais as relagbes de parentesco sdo neste momento
desconhecidas, e por fim individuos sem lacos de parentesco entre si.

Esta relacdo ndo poderia ser mais evidente. Mesmo no caso das ultimas duas
categorias, cuja ordenacdo a partida pouco valor interpretativo teria, o facto de os

individuos para os quais as relagbes de parentesco sdao desconhecidas se estarem a
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associar mais que aqueles que de facto ndo tém qualquer relacédo, leva-nos a colocar a
questdo: sera que estes resultados ndo aumentam em muito as suspeitas de que entre 0s
primeiros existem parentes ?

Quanto a estacdo seca, neste periodo o parentesco ndo é um factor decisivo para
a associacgao entre 0os machos.

Apesar de até a0 momento 0s varios autores que tém trabalhado com os
uivadores de manto ndo terem verificado a existéncia de lacos sociais mais fortes entre
individuos aparentados do que entre ndo-aparentados, devemos ter em conta as
caracteristicas especificas do grupo com que trabalhdmos. Os padrdes de dispersao nesta
espécie promovem uma saida permanente tanto dos machos como das fémeas dos
grupos onde nasceram, 0 que a partida inviabiliza quaisquer possibilidades de
convivéncia prolongada entre parentes (Strier 2000). S6 nalguns casos existe uma
dispersdo conjunta dos machos pertencentes a um mesmo grupo. Assim, parece que
quando as condi¢bes demograficas de uma populagdo impedem a dispersdo dos
individuos, e por consequéncia, a formacdo ou entrada em novos grupos, 0s machos
passam a associar-se preferencialmente com individuos que sdo seus parentes. Esta
situacdo € equivalente a descrita para varios grupos de uivadores vermelhos (Pope 1990,
2000).

Mas este principio parece aplicar-se apenas as associacfes existentes durante a
estacdo humida. Veremos mais a frente que a justificacdo para este facto se integra
numa estratégia social global que resulta de um conjunto de varios factores, e que
preside neste momento a organizacao das relagdes entre os machos.

Estes resultados apoiam assim 0 que dissémos antes, os padrfes de associacao
entre 0s machos variam consoante a estacdo do ano, reflectindo desta forma a
abundéancia e distribuicdo de alimento.

Desta forma a Hip6tese 1 é confirmada.

As previsfes que fizémos na Hipdtese 2, que apontavam para a existéncia de
relagbes directas entre os niveis de associagdo interindividual e a qualidade das
interacg0es sociais que ocorreriam entre os machos, foram confirmadas apenas
parcialmente. Se bem que o facto de dois machos estarem mais vezes juntos nédo
implicou a existéncia de uma maior frequéncia de comportamentos afiliativos entre eles
— e inversamente, para aqueles que estiveram juntos num menor nimero de ocasides nao

existiu em termos totais mais agonismo —, os resultados indicam que no que diz respeito
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ao estabelecimento de interac¢des agonisticas vencidas existe uma relacdo clara entre a
associacdo dos machos e os niveis deste tipo de conduta. Assim, a existéncia de
interaccBes agonisticas vencidas entre dois individuos serd uma funcdo directa da
associacdo entre eles, sendo que normalmente os animais interagem mais desta forma
com 0s machos com quem estdo menos vezes juntos.

As interaccdes sociais que ocorreram entre 0os machos durante o periodo de
estudo variaram em varios aspectos. Em termos totais, o balanco entre agonismo e
afiliacdo tendeu para uma maior frequéncia de interac¢fes do primeiro tipo, apesar de 0s
valores serem muito similares. Os resultados correspondem ao que foi sugerido por
outros autores (Clarke, Glander e Zucker 1998). Estas diferencas acabaram por nédo se
revelar significativas, o que se deverd em principio aos resultados distintos que
existiram entre estacdes. Enquanto que durante a estacdo seca 0 agonismo apresentou
maiores frequéncias, na estacdo humida os valores de afiliacdo foram superiores. No
entanto, nesta temporada as diferencas ndo foram expressivas estatisticamente. Em
termos comparativos, o decréscimo do agonismo da época seca para a humida foi mais
que proporcional em relacdo ao aumento do comportamento afiliativo.

No que diz respeito ao comportamento afiliativo entre os machos, importara
ainda dizer que os animais que mais emitiram este tipo de condutas foram também os
que mais receberam, 0 que sugere a existéncia de diferencas marcadas entre 0s
individuos quanto a predisposicdo para participar em episodios de afiliagdo. Ja em
relacdo ao comportamento agonistico, os animais que foram mais agressivos receberam
menos interacc¢des deste tipo, 0 que aponta para a existéncia de relagcdes de dominéncia
esclarecidas entre os machos.

A idade é um factor importante a considerar para a interpretacdo das relacbes
afiliativas, tendo-se verificado que tanto para a emissdo como para a recepgédo, existem
diferencas entre as varias classes de idade. A classe de “macho antigo” foi a registou
maiores valores, seguindo-se a de “machos jovens”, e por fim a de machos de “média
idade”. Os machos pertencentes a categoria “média idade” parecem ser mesmo 0S
menos afiliativos, ao contrario do macho de mais idade que foi o que mais
interaccionou, escolhendo normalmente como parceiros machos mais jovens. No que
diz respeito as interaccdes agonisticas, apesar de os machos pertencentes a classe de
“média idade” se apresentarem muito activos neste contexto, a idade ndo influencia

tanto a emissdo como a recepc¢do deste tipo de comportamentos.
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Tal como acontece com os indices de associacdo, o parentesco influencia os
comportamentos afiliativos entre os machos. Os valores para todas as categorias de
parentesco consideradas em termos totais foram sempre superiores aos das categorias
em que as relagdes de parentesco ou ndo séo conhecidas, ou ndo existem. Durante a
estacdo seca estas diferencas ndo foram significativas, enquanto que para a estacdo
hamida o foram. No entanto, apesar de no que diz respeito as interac¢des agonisticas 0s
niveis médios de ocorréncia de agressdes entre parentes serem sempre menores em
relacdo aos registados para animais ndo aparentados, as diferencas existentes ndo sdo
significativas tanto em termos totais, como nas diferentes estacoes.

O padrédo diario de actividades também influencia as interac¢Ges sociais
estabelecidas. Foi durante os periodos de descanso que se registou mais afiliacdo. Por
outro lado as frequéncias em alimentacdo foram menores, enquanto que em locomocao
os valores sdo intermédios em relagcdo as outras actividades. A actividade alimentar
parece ser mesmo aquela em que existe uma maior intranquilidade. Para além dos niveis
de afiliacdo serem baixos, a frequéncia de comportamentos agonisticos € significativa.
O agonismo em contexto alimentar é alto, apesar de em descanso os valores médios
serem mais elevados. Devemos no entanto ter sempre em consideracdo o facto de os
uivadores passarem a maior fatia do seu tempo diario a descansar, pelo que o nimero de
interaccBes que ocorre nesse contexto, independentemente do seu carécter, serd sempre
mais elevado.

Esta relacdo entre alimentacdo e agonismo é confirmada pela analise das
interac¢cOes agonisticas vencidas. Para este tipo de comportamentos, em que existe uma
definicdo inegavel das relacbes de dominancia entre machos, os valores médios séo
quase idénticos para alimentacdo e descanso. Durante a estacdo seca, em que a
competicdo alimentar € muito maior devido a escassez de recursos, a proporgdo de
interaccBes agonisticas em que existiu um vencedor foi muito superior a existente

durante a temporada humida.

No capitulo relativo as distancias sociais, 0s animais apresentaram uma
tendéncia ao longo do periodo de estudo para manter os mesmos niveis proximidade.
Para as categorias de maior proximidade, que vdo desde o contacto fisico até aos 7
metros, os registos foram sempre muito baixos. Para a categoria “mesma arvore” —
distancias superiores a 15 metros quando dois machos estdo no mesmo subgrupo — os

valores médios sdo ja maiores. O nivel Optimo parece encontrar-se entre os 8 e 15
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metros. Esta tendéncia verificou-se tanto em termos totais como para as duas estacoes, 0
que revela um elevado grau de concordancia nos resultados.

Por outro lado quando juntos, os individuos que sdo aparentados mantém-se
geralmente mais proximos. Esta situacao verifica-se para os animais irmdos por parte da
mae, e por mae e pai. Uma excep¢do a esta disposicdo € categoria dos irmaos por parte
de pai, cujos valores de proximidade sdo inferiores aos dos machos para 0s quais a
paternidade esta indeterminada.

Na nossa Hipotese 3 foi sugerido que em principio 0s animais que mais se
associam deveriam manter maior proximidade entre si. A hipltese é apenas
parcialmente confirmada. Durante a estacao seca em que 0S animais se associam menos,
aqueles que estdo mais vezes juntos ndo apresentam maior proximidade. J& na estacdo
himida, aqueles animais que estdo mais vezes juntos mantém uma maior proximidade
espacial. Por outro lado, e na estacdo seca, nas ocasides em que os individuos se
encontram mais proximos a probabilidade de ocorréncia de interacgdes agonisticas entre
eles diminui, enquanto que o mesmo acontece na estacdo humida, mas em relacdo ao

aumento da frequéncia de interaccdes afiliativas.

A andlise das interac¢fes de tipo assimétrico entre os machos permitiu-nos
definir uma hierarquia social de dominancia este grupo. Em termos genericos pode-se
dizer que as relacbes de dominancia foram pouco marcadas. Por um lado, o nivel de
linearidade da hierarquia é muito baixo, e por outro lado na analise da matriz de
interaccBes agonisticas vencidas verifica-se a existéncia de vérias inversdes no sentido
da dominancia. No entanto, ao avaliarmos a evolugdo das hierarquias da estacdo seca
para a estacdo humida, verificAmos que, enquanto que na estacdo seca as relacfes de
dominéncia se apresentaram pouco marcadas (h = 0,2), na estacdo humida parece existir
uma clarificacdo inequivoca das posicdes sociais de cada macho (h = 0,8).

Ainda dentro deste capitulo da hierarquia social de dominéncia, 0S nossos
resultados estdo em concordancia com os apresentados por Garcia (2000) no que diz
respeito a auséncia de uma correlagdo entre idade e dominancia social. Como tinhamos
ja visto anteriormente, véarios autores tém defendido a existéncia de uma tendéncia nesta
especie para que as relacdes de dominancia entre os machos se encontrem invertidas em
relacdo a idade (Jones 1980, 1985; Zucker e Clarke 1998; Strier 1999). Esta relacdo
justifica-se normalmente pelo facto de os machos jovens s conseguirem entrar num

grupo se lograrem ultrapassar as barreiras agonisticas que 0s machos residentes
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normalmente lhes colocam. Desta forma a entrada de um macho num grupo seria
sinénimo de dominio social. Neste local, forcas que parecem atribuir maior peso ao
parentesco e as associa¢des individuais do que a idade provocam uma estruturacdo das
relacbes de dominancia entre 0s machos que diverge da descrita para outras populacdes
desta espécie.

A tendéncia para uma maior rigidez nas relacdes hierarquicas na estacao humida
correlaciona-se com os indices de associacdo também nesta temporada. Parece que nesta
época do ano em que 0s animais se associam mais, as relagcdes de dominancia se tornam
mais claras.

Esta necessidade é logica. Uma maior concentracdo dos machos junto dos
recursos escassos obriga a uma definicdo das posi¢Oes sociais de cada um, ja que se
assim ndo fosse, a convivéncia de varios animais com o0 mesmo nivel de dominancia
num mesmo subgrupo resultaria certamente num incremento significativo das
interac¢Oes agonisticas, muito dispendiosas em termos energéticos. Como ja vimos
acima, é exactamente nesta altura do ano que as taxas de agonismo descem,
apresentando valores bastante semelhantes aos de afiliagdo. Durante a estacdo seca, em
gue 0s animais se associam menos, a necessidade de existirem relacdes de dominancia
marcadas € menor, ja que 0s encontros entre individuos sdo menos frequentes.

Assim, os resultados vieram confirmar as nossas predi¢des avancadas na
Hipdtese 4, mas sO para a estacdo humida. Os animais neste periodo permaneceram
mais tempo em associagdo com outros machos cujas posi¢des hierdrquicas eram mais

distantes das suas.

As hierarquias de dominancia nas sociedades de primatas tém acima de tudo
uma fungdo reguladora em relagdo ao acesso aos recursos escassos: fémeas receptivas,
fontes de alimentagéo, e espaco (Lee 1983). Desde esta perspectiva, ter uma posi¢ao
hierarquica baixa num determinado grupo pode a partida limitar as possibilidades de um
individuo obter niveis de aptiddo individual altos, em especial no que diz respeito ao
sucesso reprodutivo. Foi tendo em conta este principio que pensamos no inicio deste
estudo que os machos que ocupassem as posi¢des hierdrquicas mais baixas deveriam
passar mais tempo longe dos outros machos, ndo sé para evitar as agressdes por parte
dos dominantes, como também para aceder mais facilmente aos recursos alimentares. Se
bem que, e como ja vimos acima, durante a estacdo seca 0s machos foram encontrados

num maior nimero de ocasides afastados de outros machos, ndo se encontrou qualquer
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relacdo entre estas frequéncias e a posicao hierarquica dos animais, isto nem em termos
totais nem em termos sazonais. A Hipotese 5 € assim rechacada.

Pensamos que neste aspecto especifico do comportamento dos individuos, 0s
resultados justificam-se pelo facto de que muitas das vezes em que os machos foram
observados isolados, estes encontravam-se em consorcio fora do grupo com fémeas.
Deste modo, assumindo que os machos dominantes tém um acesso prioritario as fémeas
receptivas, a andlise confunde-se pela reparticdo das frequéncias entre machos
subordinados que estdo sozinhos de forma a evitar o assédio agonistico por parte seus
superiores, e machos dominantes que estavam isolados em contexto reprodutivo, tirando
partido do seu estatuto social superior.

No seu estudo realizado com este mesmo grupo, Garcia (2000) definiu diferentes
estratégias reprodutivas para os machos. Estas dependeriam directamente do estatuto
dos individuos, e as suas observacdes apontam exactamente para a existéncia de uma

relagdo entre estatuto alto e maior frequéncia de estabelecimento de consércios fora do

grupo.

Uma das principais caracteristicas inerentes a um sistema social do tipo mistura-
separagdo, sdo os padrdes extremamente fluidos de agrupamento entre individuos ao
longo do tempo (Chapman et al. 1993; Doran 1997). Apesar de por questbes de
metodologicas a analise das relacBes sociais nas sociedades de primatas se realizar
guase sempre a um nivel diadico — assegurando assim uma maior fiabilidade dos dados
recolhidos —, a dindmica social s6 podera ser compreendida no seu todo se prestarmos
também atencdo as associagdes polidiadicas.

No caso dos machos deste grupo, pudémos constatar a existéncia de um leque
bastante alargado de subgrupos diferentes. Estes tiveram um tamanho médio de 3 ou 4
machos, e a variabilidade na sua composi¢cdo resultou em baixas frequéncias de
repeticdo de cada subgrupo. Os valores médios observados sdo um pouco maiores do
que os apresentados por Garcia (2000). Estas diferencas dever-se-d0 em principio ao
aumento do numero de machos na comunidade.

Em relacdo a influéncia dos padrdes de actividade na formacdo dos subgrupos,
os resultados apontam para a inexisténcia de grandes diferencas quanto a dimenséo
destes em contexto alimentar e em descanso, com um tamanho meédio de 4 machos. Ja

em locomogao 0s animais associaram-se menos.
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Apesar de todos os pares de animais terem sido vistos nalgum momento juntos,
ao contrario do que esperdvamos nem todas as possibilidades de combinacdes
polidiadicas foram observadas, pelo que a Hipdtese 6 ndo se confirma. Destaca-se aqui
o facto de nunca se terem registado os treze machos juntos. Existiu ainda uma tendéncia

para as distancias sociais se reduzirem quando os subgrupos incluiram mais animais.

Existiram grandes diferencas quanto a dimensdo e composicao dos subgrupos
segundo a estacdo do ano. No que diz respeito ao tamanho, os subgrupos foram menores
durante a época seca. Na temporada humida ndo sé os valores médios subiram — de = 4
para =5 — como, ao contrario da estacdo seca, existiram subgrupos com 10, 11 e 12
machos. Estas alteracdes verificaram-se de igual forma tanto para alimentacdo como
para descanso, enquanto que em locomocao a variagéo entre estacdes foi menos clara.

As diferencas entre estacGes em relagdo a composi¢do dos subgrupos também
foram significativas. Da estacdo seca para a himida verificou-se um incremento de 12
pontos percentuais no que diz respeito as combinagbes de individuos. Tanto em
alimentacdo como em descanso existiram mais tipos de subgrupos com mais individuos
na estacdo humida.

Confirmam-se portanto plenamente as previsdes que tinhamos feito na nossa

Hipdtese 7.

As alteragdes registadas ao longo dos dias de observacdo na composicdo dos
subgrupos, reflectiram-se em niveis de estabilidade que variaram durante o periodo do
estudo. Em termos totais 0s subgrupos mantiveram-se mais estaveis durante o turno da
manhd. Este padrdo parece reflectir o ritmo diario de actividades dos animais. As
primeiras horas da manh@, os animais deslocam-se a partir dos locais onde descansaram
durante a noite na direccdo das areas de alimentacdo, e € neste momento que ocorrem
algumas modificacdes em relacdo a composicao desses subgrupos. A partir de entdo, e
ao longo de quase toda a manhd, os deslocamentos dos animais sdo minimos, e 0
descanso é a actividade predominante. JA& durante a tarde os niveis de locomocdo
aumentam, e é entdo que 0s animais se movem mais de um subgrupo para outro.

As diferencas sazonais apesar de ndo significativas, sugerem que durante a
estacdo humida os subgrupos foram menos estaveis, ja que as taxas de alteracdo na sua

composicao foram superiores.

195



Na Hipotese 8 foi sugerido que o facto de os machos se reunirem em subgrupos
de maior dimensao durante a estagdo humida, resultaria numa menor coesdo grupal, e
desta forma, num aumento das taxas de interaccdes do tipo agonistico. Se bem que
realmente, e como acabamos de ver, durante esta temporada os niveis de estabilidade
dos subgrupos sdo menores, ndao se encontraram quaisquer relagdes entre este facto e a
qualidade das interaccGes sociais estabelecidas. A hipdtese € portanto negada no que diz

respeito a existéncia de uma causalidade directa entre estabilidade grupal e agonismo.

Os resultados apresentados neste estudo parecem convergir de forma coerente
para a definicdo de uma organizacgéo social complexa entre os machos neste grupo.

As caracteristicas especificas que enquadram a populacdo estudada estardo a
provocar a adopgdo de estratégias sociais novas, das quais resultardo as diferencas
marcadas existentes no que diz respeito a estrutura das relagBes sociais, entre esta
comunidade e outras da mesma espécie.

Estas especificidades sdo uma consequéncia directa de algo muito simples, o
facto dos animais viverem numa ilha. Este local apresenta a partida dois problemas que
se confundem entre si por se interrelacionarem: pequena dimensdo da area disponivel;
inexisténcia de possibilidades de dispersao.

Agaltepec tem uma area de aproximadamente 10 hectares, onde habitam neste
momento mais de 50 animais. Esta proporcdo entre area vital e tamanho grupal € a
maior descrita até agora para esta espécie, e € muito alta quando comparada com as
registadas noutros locais para os quais existem estudos com Alouatta palliata (Milton
1980; Estrada 1982, 1984; Crockett et al. 1987). Em condicdes de habitat continuo, esta
densidade populacional seria quase impossivel de se verificar, pois ter-se-iam
certamente formado mais grupos pelos quais os animais se distribuiriam. Mas vivendo
uma ilha, os animais véem as possibilidades de expandir o seu territorio para novas
areas inevitavelmente vedadas.

Por outro lado, ndo se podendo dispersar para outros locais, 0s animais acabam
por se ver sempre obrigados a permanecer no territério do grupo onde nasceram.

E curioso observar que machos e fémeas divergiram entretanto quanto aos seus
padrdes de dispersdo. Enquanto que as fémeas simplesmente deixaram de sair do grupo,
0s machos sdo invariavelmente expulsos quando entram na fase da puberdade,
permanecendo solitarios por periodos que variam de individuo para individuo. Durante

0 tempo em que estdo afastados dos outros individuos, os machos subadultos evitam
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qualquer contacto social, e quando por acaso se cruzam ou séo detectados pelos outros,
existe uma sucessdo de comportamentos agonisticos que acaba quase sempre numa fuga
apressada dos jovens (Obs. do autor). Até aqui nada difere do que acontece noutros
locais (Scott et al. 1978; Crockett et al. 1987; Glander 1992; Pope 2000).

Mas a partir deste momento, ndo existindo outros grupos para 0s quais 0S
animais possam tentar entrar, e uma vez que até ao momento as fémeas permanecem
sempre no grupo de nascenca — pelo que nao existem possibilidades de formar novos
grupos —, 0s machos acabam por reentrar no grupo original.

A partida ha algo de estranho nesta sucessdo de fenémenos. Por que é que as
fémeas ndo estdo a sair também do grupo ? Até porque, apesar da area disponivel ser
reduzida, poderiam associar-se com machos solitarios e fundar assim novos grupos !

A resposta a esta questdo encontra-se por um lado na historia deste grupo, e por
outro nos padrdes de forrageio adoptados pelas fémeas.

A tropa inicial formada por 10 animais comegou por utilizar apenas uma
pequena por¢do da area disponivel, que seria nesse momento suficiente para que estes
satisfizessem as suas necessidades alimentares. Além disso, a area vital de espécies
arboricolas, como os uivadores, tende a ser menor do que a de espécies terrestres, ja que
vivem num espaco tridimensional, onde a densidade de alimentos sera maior.

Tinha ja entretanto nascido a primeira cria, um macho. Este viria mais tarde a ser
expulso pelo macho adulto residente no grupo, que ndo era 0 seu progenitor.

Ora, desde 0 momento em que os animais foram introduzidos na ilha até que a
primeira cria macho se tornou sexualmente maduro, passam quase 5 anos, em que
apenas existiu um macho adulto, e em que 0 grupo apresentou sempre uma estrutura
social do tipo unimacho. Nestas condi¢cfes a dispersdo por parte das fémeas ndo teria
qualquer sentido, uma vez que ndo existiam quaisquer possibilidades de encontrarem
um novo grupo onde se reproduzir.

Quando esse primeiro macho nascido em Agaltepec estava a atingir a
maturidade sexual, tornando-se desta forma num potencial parceiro para fémeas
dispostas a fundar novos grupos, aconteceu que passado pouco tempo morreu 0 macho
residente no grupo, pelo que passou novamente a existir apenas um macho adulto. Esta
situacdo prolongou-se por mais um ano até que novos machos comegaram a atingir a
maturidade sexual.

A nossa suposicao é que esta sucessdo de acontecimentos pode ter favorecido o

surgimento de uma tradicdo de permanéncia continua no mesmo grupo por parte das
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fémeas, ja que durante geragdes sucessivas de novos animais existiu apenas um macho
adulto. Este facto resultou numa convivéncia prolongada de fémeas aparentadas, ja que
mée e filhas estariam sempre juntas, o que também tera contribuido para estimular a
permanéncia das fémeas.

Mas um novo problema terd surgido a partir do momento em que a populacéo
comegou a aumentar: a um aumento de animais correspondeu um aumento da presséo
sobre os recursos alimentares. Numa primeira resposta aos problemas levantados por
esta nova realidade, o grupo aumentou a extensdo do seu territério para areas que nao
tinham sido utilizadas até entdo (Serio-Silva 1992, 1995a, Rodriguez-Luna et al.
1995c¢). Varios autores tém estabelecido comparacdes interespecificas no que diz
respeito a esta questdo da dimensao das areas vitais, e concluem que esta se relaciona
directamente com o tamanho e peso dos grupos — biomassa —, ja que grupos maiores
necessitam de mais alimento para a sua sobrevivéncia (Clutton-Brock e Harvey 1977;
Froehlich e Thorington 1982; Milton e May 1976; Jolly 1985).

Mais tarde os animais optaram por comecar a dividir-se em subgrupos de
dimensao variavel de forma a explorar mais eficiente os recursos alimentares, e foi este
0 momento em que surgiu o padréo mistura-separacdo neste grupo. A competicao intra-
sexual entre as fémeas pelo acesso a fontes de alimentacdo de melhor qualidade, tera
estado na raiz desta alteracdo estrutural ao nivel das relacfes de associacdo entre
individuos. E que a partir de um certo nivel, os custos implicados em deslocamentos
diarios cada vez maiores para satisfazer as necessidades alimentares dos individuos —
que resultam de uma populagdo em constante crescimento —, superam os beneficios de
permanecer numa unidade social coesa, dai a fragmentacdo. Este equilibrio é crucial
para 0s uivadores, que baseiam a sua estratégia de forrageio numa contencdo meticulosa
dos gastos energéticos (Milton 1978a, 1980). Por outro lado, nesse momento o espaco
reduzido impossibilitaria que as novas unidades formadas se pudessem individualizar

enguanto grupos independentes entre si.

Este quadro base, que se fundamenta ndo s6 em principios teoricos chave para o
estudo das sociedades priméticas, como em dados concretos relativos a populacdo de
estudo, conduz-nos na direc¢do da compreensdo e integracdo dos nossos resultados.

No caso especifico dos machos, estes neste momento fazem depender de facto a
sua organizacdo social da distribuigcdo dos recursos — alimentares e sexuais. Assim, uma

andlise das diferencas nos padrdes de comportamento em termos sazonais, sera
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abonatdria para o conhecimento e determinacdo das principais dimensdes que envolvem
as relagdes sociais que os machos estabelecem entre si.

A estagdo seca caracteriza-se sobretudo por uma escassez em termos
alimentares, tanto ao nivel do numero de itens disponiveis para consumo — folhas
jovens, flores, frutos maduros —, como em relacdo a sua qualidade nutritiva.

Os animais tém de realizar maiores deslocamentos para encontrar alimentos, e
para compensar estes gastos energéticos, sdo obrigados a passar mais tempo em
repouso. Em termos totais, eles alimentam-se menos.

Os factores que limitam o forrageio, parecem actuar como inibidores a um nivel
social. Os machos ndo sé passam mais tempo sozinhos, como por outro lado, quando se
reinem fazem-no com poucos individuos. A frequéncia com que os machos se juntam
com outros machos ndo condiciona as distancias que estes mantém entre si, mas uma
maior proximidade resulta normalmente em menos agonismo.

Os subgrupos que se formam durante a estacdo seca incluem poucos machos e
sdo geralmente bastante estaveis ao longo do dia, mas verifica-se uma maior
intranquilidade em termos de interaccdes sociais que estes estabelecem entre si. As
taxas de comportamento agonistico sdo altas, e a afiliagdo é rara. A escassez em termos
alimentares reflecte-se numa alta incidéncia de interac¢des agonisticas vencidas durante
os episddios alimentares. Apesar desta tendéncia, a hierarquia social de dominancia que
se estabelece entre os machos € pouco marcada, fruto de uma dispersdo generalizada
dos animais, e de uma estratégia que se baseia numa poupanca dos gastos energéticos.
Os animais parecem ndo querer investir em interac¢Ges sociais mais do que um minimo
necessario de energia. As relacdes hierarquicas entre os machos influenciam ainda o
numero de individuos com que estes se reinem, sendo que individuos que tém posicoes
sociais mais distantes, estdo normalmente juntos em subgrupos de pequena dimenséo.

Na estacdo humida, a maior disponibilidade dos recursos alimentares e a melhor
qualidade que estes apresentam, permitem que 0s animais sejam mais selectivos em
relacdo aos itens consumidos. Estes despedem assim mais tempo em actividades
alimentares, e passam menos tempo em repouso, ja que os alimentos sdo mais ricos em
nutrientes e energia. Por outro lado a grande abundancia existente resulta num pequeno
decréscimo dos niveis de locomog&o.

Apesar da disponibilidade de alimentos existente, os animais parecem preferir
consumir alguns itens especificos, tanto em termos de partes vegetais (folhas, frutos,

talos, etc.), como de espécies, ou de arvores (individuos diferentes de uma mesma
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espécie). Ao contrario do que seria de esperar, 0s animais ndo se distribuem
uniformemente pelo espaco, concentrando-se mais durante esta estacdo. Os machos
quase nunca estdo sozinhos, e os niveis de associacdo diadica aumentam muito em
relacdo & temporada seca.

O parentesco assume-se agora como um factor preponderante nas decisdes de
associacdo. Eles seleccionam quase sempre para parceiros de associagcdo outros machos
com os quais partilham lagos de parentesco, em detrimento de outros ndo aparentados.
Por outro lado, os machos que estdo mais vezes juntos — parentes, portanto—, mantém
maior proximidade fisica entre si, e interagem mais afiliativamente.

Os subgrupos formados apresentam uma grande diversidade quanto a sua
composicao, e incluem varios machos. Sdo por outro lado bastante instaveis, existindo
um fluxo significativo de entradas e saidas de machos ao longo dia.

As taxas de interacc¢do entre 0s machos, no que diz respeito ao comportamento
agonistico sdo mais baixas do que na estagdo seca, reflectindo uma maior
disponibilidade de recursos, e a afiliacdo aumenta, especialmente entre os animais
aparentados.

A maior concentragdo das fémeas que acompanha a concentragdo dos recursos
alimentares, resulta na necessidade de existéncia de relacbes de dominancia bastante
marcadas entre os machos, como forma de definir 0 acesso prioritario a este recurso.

N&o sO estas relacBes assimétricas sdo mais rigidas, como 0s animais seguem
uma estratégia de evitamento de confusGes nas posicdes sociais de cada um. E que o
facto de existirem 13 machos adultos neste grupo inviabiliza & partida a presenca de
uma hierarquia perfeitamente linear. Assim, 0os machos que tém posi¢des sociais mais
proximas permanecem normalmente em subgrupos diferentes, associando-se
preferencialmente com animais mais distantes de si na hierarquia social de dominancia.
Normalmente estes individuos sé se associam em subgrupos que incluem varios

machos.

Uma Ultima questdo que convird realcar, e que é levantada pela analise dos
nossos resultados, diz respeito a existéncia de relagdes sociais diferenciadas entre
individuos aparentados e ndo aparentados.

Ja na introducdo deste trabalho tinhamos feito referéncia a algumas das
principais linhas de discussdo acerca deste tema. Um aspecto que parece ser

amplamente confirmado pelos nossos resultados é que, se se verificam diferencas ao
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nivel do comportamento que dependem do grau de parentesco entre os individuos, 0s
animais terdo de possuir um mecanismo complexo de reconhecimento interindividual.
Como tinhamos concluido quando introduzimos esta discussdo anteriormente, varios
autores identificaram a existéncia de sistemas sofisticados de reconhecimento em
inimeras espécies de mamiferos, os quais parecem desempenhar um papel determinante
no capitulo dos mecanismos comportamentais de evitamento do incesto (Cheney et al.
1982; Bateson 1983 in Moore et al. 1984; Moore et al. 1984; Manning et al. 1998).
Apesar dos nossos resultados apoiarem por um lado este ponto de vista no que
diz respeito a existéncia de capacidades cognitivas que permitem que 0S animais
reconhecam 0s seus parentes, ndo sdo neste momento conclusivos em relacdo a questao
de se estes serdo um parametro desenvolvido com o intuito de evitar o incesto. Ter-se-
iam por um lado de realizar analises de ADN para confirmar se neste momento nao
existe j& reproducdo entre parentes, e por outro, analisar as estratégias de acasalamento
dos individuos. Na sequéncia dos resultados que apresentdmos, e correndo o risco de
entrar no campo da especulacdo, esperar-se-ia que, se tal como vimos os machos
apresentam padrdes de associacdo que ndo sdo aleatOrios, estes se associassem

preferencialmente com fémeas com as quais ndo partilhem lagos de parentesco.
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Dos resultados deste estudo podem retirar-se duas principais conclusoes.

A primeira, € que esta comunidade encontra-se neste momento numa situacao de
equilibrio tanto a um nivel ecolégico como comportamental.

Apesar de o presente estudo ser essencialmente de indole comportamental, o
alcance das nossas conclusdes permite-nos tracar também algumas inferéncias
ecologicas.

Quando falamos de equilibrio ecoldgico, referimo-nos especificamente a
existéncia de indicadores demograficos normais, isto €, que evidenciam um crescimento
populacional normal. Até ao momento os uivadores que habitam em Agaltepec tém
apresentado niveis para as taxas de natalidade, mortalidade, mortalidade infantil, e
morbilidade comparaveis as de outras populagdes que vivem em habitates continuos.

A acepcdo ecoldgica diz também respeito aos padrdes de forrageio dos animais.
Estes tém até agora demonstrado uma grande capacidade de adaptacdo de varios
aspectos da sua actividade alimentar a novas situagdes demogréaficas e sazonais. Esta
capacidade estd patente nos reajustes que tém vindo a ser registados a varios niveis:
quanto & dimens&o da area utilizada; em relagdo aos percursos diarios; na adaptacéo do
padrdo de actividades; na integracdo de novas espécies na sua dieta.

Um outro nivel representa a ponte entre ecologia e comportamento: o ajuste do
tamanho grupal a disponibilidade e distribuicdo das fontes alimentares. Como vimos, a
comunidade de uivadores de Agaltepec modificou a sua organizagdo social de uma
situacdo em que todos 0s animais se encontravam reunidos numa mesma unidade, para
um novo sistema do tipo mistura-separacao.

Esta transicdo traduziu-se na adop¢do de uma estratégia de forrageio que
permitiu aos animais continuarem a poder fazer face as suas necessidades alimentares,
sem que ocorresse uma situacdo de ruptura social. A permanéncia de demasiados
animais num s6 grupo implicaria ndo s6 um decréscimo no sucesso do forrageio
individual, como um aumento crescente do agonismo, este resultante de um regime de
competicdo intensa pelo acesso aos recursos.

Os nossos resultados apontam no sentido de que neste momento 0os machos estéo
perfeitamente adaptados a este tipo de estruturacdo das relagbes sociais — mistura-
separacao. Existe uma grande flexibilidade tanto nas relacdes sociais, como nas relacdes

espaciais que estes estabelecem entre si, e estes dois pilares da organizac¢do social do
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género sdo fortemente influenciados tanto por factores sazonais, como pelas relagdes de
parentesco.

Pudémos, atraves da incorporacdo destas duas variaveis na nossa discussdo,
identificar e interpretar as estratégias comportamentais dos machos, e perspectivar-las
desde um ponto de vista da histdria do grupo neste local.

Definiram-se dois tipos de estratégias sociais para 0s machos segundo a estacao
do ano. Durante a estagdo seca em que 0S recursos alimentares promovem uma
dispersdo generalizada dos animais, os machos seguem um regime de contencdo dos
gastos energéticos, reduzindo as suas relagfes sociais, e reduzindo a um minimo os
niveis de associacdo com outros machos. Quando o contacto social ocorre é quase
sempre de cariz competitivo, e 0s machos revelam-se intransigentes para com outros
machos. O advento da temporada de abundancia alimentar, traz consigo uma nova
ordem social. Os machos aglomeram-se junto das fémeas, também elas agora reunidas
em grandes grupos que exploram fontes de alimentacéo fartas, e € neste momento que o
parentesco se assume como uma variavel reguladora das relagdes entre os individuos.
Irmaos com diferentes graus de relacdo hereditaria juntam-se mais vezes, estdo em
média mais proximos, e sao mais afiliativos entre si. As relacdes hierarquicas passam a
ser mais claras, mas ainda assim, o principio base da regulacdo das relacfes entre o0s
uivadores continua a ser o mesmo: reducdo de gastos energéticos. Isto resulta em que,
uma vez que os machos com o mesmo estatuto apresentardo maiores probabilidades de
confronto entre si de forma a definir uma relacdo hierarquica, a melhor estratégia € a de
um evitamento reciproco entre estes individuos.

Existe no entanto um factor limitativo para o alcance das nossas conclusoes.
Apesar de muitos dos pressupostos tedricos nos quais nos baseamos, em especial no que
diz respeito aos socioecoldgicos, serem neste momento reconhecidos a um nivel global
dentro da comunidade primatolégica, o fazer-se inferéncias comportamentais de um
género para 0 outro como ndés aqui o fizemos poder ser questionavel. A verdade é que, e
como ja referimos na nossa introducdo, neste momento é virtualmente impossivel
reconhecer todas as fémeas deste grupo, e como tal, conduzir um estudo como o que
agora é aqui apresentado com esse género, é no minimo uma tarefa muito complicada.

E claro que os riscos que assumimos em relacdo a uma ma interpretacdo dos
nossos resultados sdo controlados, ja que uma recolha dos dados realizada de forma
sistematica e fiavel por um lado, e a consulta de uma base de dados bibliograficos

extensissima por outro, fazem-nos confiar que neste momento, estas conclusdes
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constituem a melhor analise para o comportamento dos machos neste local, e mais
importante ainda, um substrato de qualidade a partir do qual se poderdo desenvolver

Novos projectos.

A segunda conclusdo a que nos conduz este estudo, € que pelo facto dos animais
se encontrarem numa area espacialmente isolada; de pequena dimensédo; de onde néo se
podem dispersar; e com uma densidade populacional que continua a crescer, a qualquer
momento a populagdo pode entrar numa situagéo de ruptura.

Esta conclusdo poderé parecer incoerente na medida em que vai exactamente no
sentido oposto ao que dissemos acima. Mas a verdade é que as populagdes animais séo
vulneraveis a variagcBes muito subtis nos factores ecoldgicos e ambientais, e devemos ter
ainda em atencgdo os factores genéticos. Bastara que exista um ano com um padrdo de
pluviosidade reduzida, para que uma menor disponibilidade alimentar possa resultar na
impossibilidade dos animais se poderem alimentar convenientemente. Este cenério seria
especialmente catastrofico em Agaltepec, uma vez que para 0s animais neste local nao
existe a alternativa de se poderem mover para novas areas de alimentacdo nédo
exploradas antes.

Apesar de alguns autores ja se terem referido a Agaltepec como uma &rea onde
0S animais estdo sujeitos as mesmas pressdes que existem nos fragmentos de selva,
pensamos que esta ideia ndo é correcta (Rodriguez-Luna 2000; Garcia 2000). E que
mesmo nos casos dos fragmentos de selva, 0s uivadores ja foram observados a deslocar-
se por areas de pasto, isto é, sem selva, e num caso especifico, pensa-se que um macho
se terd movido de um fragmento para outro através de areas escassamente arborizadas
que distam de mais de 7 km entre si (obs. autor). Em Agaltepec os animais estdo
isolados através de uma barreira fisica que néo se pode ignorar, a dgua.

Por outro lado, os riscos de surgimento de epidemias sdo reais, e 0s uivadores
s80 uma especie especialmente susceptivel de sofrer um contagio, como ja aconteceu no
passado em &reas cujas caracteristicas sdo muito semelhantes as de Agaltepec’.

As probabilidades de ocorréncia de consanguinidade vdo também aumentando
de geracdo para geracdo. Os perigos resultantes do acasalamento entre animais

! No inicio da década de 50, na Ilha de Barro Colorado, um surto de febre amarela dizimou a populacio
de macacos uivadores (Collias et al. 1952; Chivers 1969). Os efeitos desta epidemia fizeram-se sentir
durante varios anos, e Milton (1978) quando realizou os seus primeiros estudos neste local a partir da
segunda metade da década de 70, correlacionava ainda alguns aspectos do comportamento dos animais
com as consequéncias desse evento.
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aparentados, passam principalmente pelo aumento exponencial dos perigos de
exposicdo a alelos recessivos perniciosos. Como vimos no capitulo da discussao, as
relacdes que identificamos entre os machos parecem concorrer para a existéncia de
mecanismos concretos de identificacdo individual por parte dos animais, em especial no
que diz respeito animais que partilham relacbes de parentesco. Mas ainda que seja
assim, serd uma questdo de tempo até que o pool genético desta populacdo seja
reduzido, e que se comecem a dar reduc¢des no sucesso reproductivo dos animais.

A menos que o programa de transloca¢do dos macacos uivadores de manto para
a llha de Agaltepec tenha como objectivo final a definicdo de pardmetros limite para as
capacidades de resisténcia dos animais e do ambiente em que estes vivem, esta a chegar
0 momento em que Agaltepec podera assumir um novo e importante papel na
conservacgdo da espécie Alouatta palliata mexicana. E que se 0s projectos que estdo
neste momento sobre a mesa das instituicbes mexicanas ligadas a conservagdo
chegarem a arrancar, fomentando campanhas reais de regeneracdo dos ecossistemas de
selva perturbados na regido de “Los Tuxtlas”, Agaltepec podera vir a funcionar como

um verdadeiro “viveiro” para a repovoacdo de algumas areas de selva.

Por fim, resta-nos dizer que os resultados deste estudo deveréo ser acima de tudo
considerados como uma pequena contribuicdo para uma tentativa de acoplagem dos
conhecimentos das areas do comportamento e da ecologia/biologia. S6 um investimento
sério numa perspectiva multidisciplinar integrada poderd conduzir & produgdo de

melhores dados, melhores resultados, e melhores investigadores.
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Etograma de Alouatta palliata mexicana

A — Comportamentos afiliativos

1 - Convite ao jogo

2 -Jogo

3 - Jogo agressivo

4 - Contacto fisico

5 - Reconhecimento interindividual
6 - Toque boca-boca

7 - Toque boca-nariz

8 - Toque mao-cauda

9 - Toque méao-testiculos

10 - Toque nariz-nariz

11 - Olfactear testiculos

B — Comportamentos agonisticos
B1: Comportamentos agressivos

12 - Aproximacao
13 - Ameaca

14 - Olhar fixo

15 - Mostrar dentes
16 - Lingueteo

17 - Sacudir ramas
18 - Partir ramas
19 - Suplantar

20 - Perseguicéo
21 - Bofetada

22 - Mordida

23 - Empurréo
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B2: Comportamentos submissos

24 - Evitar outro individuo
25 - Afastamento
26 - Fuga

B3: Comportamento apaziguador

27 - Apaziguamento

B4: Outros

28 — Ignorar
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