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GLOSSARIO DOS TERMOS TECNICOS

Produtor- Individuo que chega primeiro ao recurso alimentar e se alimenta.
Usurpador- Individuo que se alimenta em um recurso descoberto por um produtor.

Oportunista- Individuo que usa a estratégia de produtor e usurpador em uma mesma visita
a mancha de alimentacdo (estacdo de alimentacao).

Sucesso de forrageio- Quantidade de alimento ingerido pelo individuo.

Sucesso de forrageio dos produtores- quantidade de alimento que os individuos ingerem
guando adotam a estratégia de produtor.

Sucesso de forrageio dos usurpadores- quantidade de alimento que os individuos ingerem
quando adotam a estratégia de usurpador.

Vantagem do produtor- Quantidade de alimento ingerido pelo produtor antes da chegada
dos usurpadores.

Produtividade do recurso- quantidade de alimento total contido na mancha de alimentacéo.
Neste trabalho, a estagdo de alimentacdo simulava uma mancha de alimentacédo e
ela podia ter uma alta ou uma baixa produtividade, se a quantidade de alimento na
mancha fosse maior ou menor do que a média que 0 grupo consumia durante uma
visita a estacdo de alimentacéo, respectivamente.

Densidade do recurso- quantidade de locais onde o recurso divisivel esta disponivel dentro
da mancha de alimentacdo. Nesse trabalho essa simulagéo era feita pelo nimero de
plataformas com recompensa alimentar dentro da estacdo de alimentacdo. A
densidade poderia ser alta ou ser baixa se a esta¢do de alimentagéo tivesse cinco ou
duas plataformas com recompensa alimentar, respectivamente.
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RESuUMO

Os primatas antropéides destacam-se dentre os mamiferos por sua elevada
capacidade cognitiva decorrente da evolucdo de um cérebro relativamente maior. A
habilidade em usar téticas sociais para resolver problemas ecoldgicos e da vida em grupo
tem sido apontada por alguns especialistas como a maior pressdo seletiva que direcionou a
evolucdo do cérebro e 0 aumento da capacidade cognitiva nestes primatas. Contudo, pouco
se sabe sobre a influéncia da inteligéncia social no fitness dos primatas, incluindo as
espécies neotropicais. Estudos prévios fornecem evidéncias de que os primatas dos géneros
Saguinus (soins) e Sapajus (macacos-prego) podem integrar informacgdes ecoldgicas e
sociais na tomada de decisdes durante o forrageio em grupo, sugerindo que estes primatas
possuem mecanismos cognitivos eficientes para lidar com a rede social. No entanto, estes
estudos nédo utilizaram a perspectiva da Teoria dos Jogos, a qual fornece o arcabougo
tedrico adequado para explorar decisfes individuais num contexto social. Nesta pesquisa
testamos se os micos-estrela (Callithrix penicillata) sdo capazes de integrar informagdes
sociais e ecologicas para tomar decisdes econdmicas de forrageio como predito pelo
modelo do Jogo Produtor-Usurpador. Testamos, especificamente, se 0s membros de grupos
sociais ajustam suas estratégias de forrageio (produtor e usurpador) em resposta a
mudangas na produtividade e densidade de recursos alimentares e se a classe sexo-etéria e
a posicdo hierdrquica influenciam a escolha da estratégia individual e o sucesso na
obtencdo de alimento. O estudo foi realizado com dois grupos de vida livre em um
fragmento florestal na Fazenda Cauaia, Matozinhos, Minas Gerais, no periodo de outubro
de 2009 a outubro de 2011. O desenho experimental envolveu a construcdo de duas
estacOes de alimentacdo, uma para cada grupo, com cinco plataformas dispostas em
circulo. O comportamento dos animais, incluindo a quantidade de recompensa alimentar
(goma arabica) ingerida por cada membro, foi registrado por gravacbes com um circuito
fechado de televisdo (CFTV). Foram conduzidos quatro experimentos, nos quais foram
controlados a quantidade de alimento disponivel na estacdo (produtividade) e o nimero de
aparatos com recompensa alimentar (densidade). As condi¢Ges experimentais foram: baixa
densidade-baixa produtividade, baixa densidade-alta produtividade, alta densidade-baixa
produtividade e alta densidade-alta produtividade. Ao longo do estudo foram observadas
diferencas individuais no investimento dos micos-estrela de cada grupo na producdo de
recursos (ou seja, na busca pelas recompensas alimentares nas plataformas), indicando o
uso do Jogo Produtor-Usurpador. Conforme previsto por este modelo, a vantagem do
produtor (quantidade de alimento ingerida antes da chegada dos usurpadores), 0 sucesso de
forrageio dos produtores e a propor¢do de produtores foi maior sob condi¢bes de baixa
produtividade. A variagdo na densidade de recursos também afetou a proporcdo de
individuos adotando cada estratégia nos grupos, sendo observado um maior nimero de
produtores sob condi¢fes de baixa densidade. A laténcia para a chegada do primeiro
usurpador foi menor sob condi¢fes de baixa densidade e de baixa produtividade. Os
machos adultos também adotaram mais a estratégia de usurpador do que as fémeas adultas
sob estas condi¢cBes. A posicdo hierdrquica ndo apresentou relacdo significativa com o
sucesso e o investimento individual em determinada estratégia. E possivel concluir que os
micos-estrela usam informacdes ecologicas e sociais para tomar decisdes durante o
forrageio social e sugerir que a estratégia € escolhida antes dos individuos chegarem a
mancha de alimentacdo. Por fim, confirmou-se que a Teoria dos Jogos e o modelo
Produtor-Usurpador sdo ferramentas Uteis para avaliar as decis@es individuais dos micos-
estrela num contexto social.
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ABSTRACT

Anthropoid primates stand out among mammals because of their advanced
cognitive skills resulting from the evolution of a relatively larger brain. Their ability to use
social tactics to solve ecological and group-living challenges has been proposed by some
experts as the major selective pressure that drove their brain evolution and increase in
cognitive skills. Yet, little is known about how differences in social intelligence affect
individual fitness within primate groups, including those of New World species. Previous
studies have shown that tamarins (Saguinus) and capuchin monkeys (Sapajus) integrate
ecological and social information in their group foraging decision-making, thereby
suggesting that they adopt efficient cognitive mechanisms for coping with the social
network. However, these studies did not analyze individual behavior from a Game Theory
perspective, which provides an appropriate theoretical framework for evaluating individual
decisions within a social context. In this research we tested whether black tufted-ear
marmosets (Callithrix penicillata) are capable of integrating social and ecological
information for making economical foraging decisions as predicted by the Producer-
Scrounger Game. Specifically, we tested whether the members of social groups adjust their
foraging strategies (producer and scrounger) in response to changes in the productivity and
density of food resources and whether the individual choice of strategy and foraging
success are age-sex and social rank dependent. The study was conducted with two wild
groups living in a forest fragment at Fazenda Cauaia, Matozinhos, State of Minas Gerais,
Brazil, from October 2009 to October 2011. The experimental design involved the
establishment of two feeding stations (one in the home range of each group) composed of
five platforms in a circular arrangement. The behavior of the marmosets, including the
amount of food reward (arabic gum) eaten by each individual, was recorded with a closed-
circuit television (CCTV). We ran four experiments controlling the amount of food
available in the station (productivity) and the number of rewarded feeding apparatuses
(density). The experimental conditions were: low density-low productivity, low density-
high productivity, high density-low productivity and high density-high productivity.
Individuals differed in their investment in producing resources (that is, searching for food
rewards in platforms) in both groups throughout the study, indicating the use of the
Producer-Scrounger Game. As predicted by this model, the finder’s advantage (amount of
food eaten by the producer of a resource before the arrival of scroungers), the foraging
success of producers and the proportion of individuals playing producer in the group were
higher under conditions of low productivity. Changes in resource density also influenced
the proportion of individuals adopting each strategy. Again, more individuals played
producer under conditions of low resource density. The latency to the arrival of the first
scrounger was lower under conditions of low density and low productivity. Adult males
also tended to play scrounger more often than adult females under these circumstances.
Social rank did not have a significant relationship with individual foraging strategy and
success. We conclude that black tufted-ear marmosets use ecological and social
information to make foraging decisions within their groups and suggest that the strategy to
be played is chosen by the individual prior to the arrival of the group at the food patch.
Finally, we confirmed that the Game Theory and the Producer-Scrounger model are useful
theoretical frameworks for analyzing the individual foraging decisions of black tufted-ear
marmosets within a social context.
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INTRODUCAO

A questdo de por que os primatas antropoides (subordem Anthropoidea), incluindo
0s humanos, desenvolveram um grande cérebro ao longo da evolugéo, tem sido o foco de
debates ha décadas (Byrne, 1998; Falk, 2006; Zuberblhler & Byrne, 2006). Como o
cérebro é energeticamente dispendioso, as pressdes seletivas que direcionaram um
aumento cerebral e suas consequéncias cognitivas devem ter tido impactos significativos
na sobrevivéncia e reproducdo dos primatas (Aiello & Wheeler, 1995; Byrne, 2006; Byrne
& Bates, 2010).

Existem trés hipdteses para explicar a evolugcdo do cérebro ou da cognicdo nos
primatas: a ecologica (Barton, 1996), a social (Byrne, 1998; Byrne & Corp, 2004; Kudo &
Dunbar, 2001) e a técnica (Lefebvre et al., 2004; Reader & Laland, 2002). De acordo com
a hipotese social, os desafios para lidar com uma rede social via mecanismos cognitivos,
como o reconhecimento de membros do grupo e da memdria de suas interacGes passadas,
seria a principal pressdo seletiva que direcionou o0 aumento cerebral nos primatas (Byrne,
2006). A relacdo alométrica positiva entre a complexidade social, medida pelo esforco em
reforgar lacos sociais (Kudo & Dunbar, 2001), e pela frequéncia de informacdes falsas que
beneficiam o agente (“tactical deception”) (Byrne & Corp, 2004) e o tamanho relativo do
neocortex dao suporte a hipétese social. Por outro lado, a hipdtese ecoldgica pressupde que
para viver em um ambiente ecoldgico dindmico, os primatas poderiam ter evoluido
mecanismos cognitivos que maximizam a eficiéncia do forrageio, como a cognicéo
espacial (Barton, 1996). A terceira hipdtese, a técnica, sugere que as habilidades para
inovacdo, aprendizagem social e uso de ferramentas poderiam explicar as diferencas
cognitivas entre as espécies de primatas antropoides (Lefebvre et al., 2004, Reader &

Laland, 2002). Apesar de estas hipoteses terem sido abordadas como divergentes e



incompativeis em alguns estudos (Barton, 1996; Kudo & Dunbar, 2001), diversos
pesquisadores sugerem que elas contribuiram em conjunto para a evolucdo da cognicao nos
primatas (Bicca-Marques & Garber, 2005; Visalberghi & Tomasello, 1998; Zuberbihler &
Byrne, 2006). Dunbar & Shultz (2007) propuseram que apesar de tanto as caracteristicas
sociais como ecologicas serem relacionadas ao tamanho relativo do neocortex, as variaveis
de complexidade social foram as que mais explicaram essa relacdo numa escala alométrica.
Apesar dos esforcos nessa linha de pesquisa terem tido um crescimento exponencial nas
ultimas décadas, ainda existe uma escassez de dados sobre como as habilidades cognitivas
poderiam aumentar a aptiddo (fitness) dos primatas ndo-humanos de vida livre, incluindo
os primatas do Novo Mundo (Byrne & Bates, 2010; Garber, 2004; MacKinnon & Fuentes,
2011; Rodman, 1999; Sueur et al., 2011).

Praticamente todas as espécies de primatas diurnos vivem em grupos sociais
estaveis. Consequentemente, os individuos no grupo enfrentam problemas semelhantes
para lidar com a rede social em um ambiente ecoldgico dindmico (Silk, 2007). A
capacidade de armazenar e processar informacdes sobre o ambiente fisico e social
simultaneamente na tomada de decisGes seria uma condicdo indispensavel para 0 sucesso
de forrageio e reproducdo nos grupos de primatas ndo-humanos (Byrne, 2000; Jones, 2005;
Lee, 2008; Maynard Smith, 1982). Os seres humanos, que representam 0 caso mais
extremo de complexidade social e o maior tamanho cerebral, sdo aptos a viverem em
grandes grupos e sociedades porgue sua complexa e bem desenvolvida inteligéncia permite
avaliar rapidamente as dicas fisicas e sociais, além de recordar eventos passados, na
tomada de decisdes (Lee, 2008). Tal habilidade propicia o uso das relagbes sociais como
uma ferramenta para lidar com as mudancas ecoldgicas (MacKinnon & Fuentes, 2011).
Esta habilidade tem sido demonstrada por experimentos da Teoria dos Jogos, a qual, a

semelhanca de um jogo, avalia o sucesso de cada estratégia comportamental considerando



0 sucesso e a frequéncia de uso das outras estratégias adotadas pelos individuos que estdo
interagindo (Maynard Smith, 1982). Assim, a Teoria dos Jogos mostra-se uma ferramenta
adequada na avaliacdo da complexidade social dos primatas ndo-humanos (Lee, 2008), ja
que ainda pouco se sabe como eles integram as informacgdes na tomada de decisdes (Byrne
& Bates, 2010; Cunningham & Janson, 2007; Sueur et al., 2011). O cenario do forrageio
social é apropriado para avaliar como os primatas tomam decisdes no contexto social a
medida que as dicas do ambiente social e ecoldgico influenciam o sucesso do forrageio
individual dentro do grupo (Giraldeau & Caraco, 2000).

A alimentacdo dos animais é um dos fatores mais importantes para seu fitness,
principalmente porque é através dela que eles adquirem energia e asseguram sua
sobrevivéncia. Além disso, a alimentacdo também estd relacionada aos processos
reprodutivos e a evolucdo do padrdo social em diversas espécies animais (Byrne, 2000;
Hartwing, 2007; Wrangham, 1980). Por isso, ha décadas os pesquisadores se interessam
em conhecer, explicar e predizer as estratégias de forrageio dos animais. A Teoria do
Forrageio Otimo, por exemplo, forneceu um arcabouco tedrico para avaliar e predizer as
adaptacOes e estratégias dos animais para conseguirem o recurso alimentar de maneira
econdmica. No entanto, os modelos de Forrageio Otimo desconsideram os fatores sociais
(Garber, 1987; Giraldeau & Caraco, 2000; Pyke et al., 1977). Por isso, existe atualmente
um crescente interesse na Teoria do Forrageio Social, a qual baseando-se na Teoria dos
Jogos prediz que o comportamento individual de animais que vivem em grupos €

influenciado pelo comportamento de coespecificos (Giraldeau & Caraco, 2000).



A Teoria do Forrageio Otimo

Os modelos de Forrageio Otimo abordam as diversas adaptacdes dos animais para
maximizar o forrageio (Charnov, 1976ab; Pyke et al., 1977). Esses modelos sdo direta ou
indiretamente aplicados a Teoria do Forrageio Social como ferramentas para medir o
sucesso das estratégias individuais. Os principais modelos da Teoria do Forrageio Otimo
sdo: Modelo de Captura de Presas, Modelo de Manchas e Modelo do Risco-Sensitivo
(Pyke et al., 1977). O Modelo de Captura de Presas foi elaborado visando explicar porque
0S animais em certos momentos atacam a presa e em outros a ignoram (Charnov, 1976b).
Neste modelo, a maximizacdo da energia liquida obtida (EL) ocorre quando a energia total
ingerida (E) é maior do que a energia gasta para manipular (TM) e procurar a presa (TP)
(EL=E/(TM+TP)). Por exemplo, um experimento realizado em laboratério mostrou que
aves da espécie Parus major predavam presas grandes, que requerem um maior tempo de
manipulacdo, apenas quando a taxa de encontro de presas era pequena (baixo tempo de
procura) (Krebs et al., 1977). O Modelo de Captura de Presas também tem sido chamado
de Modelo de Dieta Otima por prever a maximizacéo do ganho liquido (Charnov, 1976b).
O Modelo de Manchas, elaborado para descrever a otimizagdo por animais que precisam se
deslocar de uma mancha de alimentacdo para outra para conseguirem alimento é também
chamado de “Teoria do Valor Marginal” (Charnov, 1976a). Este modelo prevé o tempo de
permanéncia do animal na mancha de alimentagdo, considerando que a energia liquida
obtida é inversamente proporcional ao tempo gasto na procura pelo alimento e a taxa de
deplecdo dos recursos alimentares dentro da mancha (Charnov, 1976a). Especificamente,
tal modelo sugere que o animal abandona a mancha para procurar outra quando o total de
energia contida nos alimentos disponiveis na mesma é menor do que a energia média do

habitat. Outro modelo de grande interesse € o do Risco-Sensitivo, o qual prevé que as



necessidades energéticas individuais determinam a estratégia de forrageio adotada
(Stephens & Krebs, 1986). Segundo este modelo, individuos com baixas necessidades
energéticas sdo aversos ao risco de inanicdo e preferem forragear em locais onde eles
consumirdo pequenas quantidades de alimento numa taxa constante (baixa variancia na
taxa de ingestdo de alimento) (Stephens & Krebs, 1986). Por outro lado, individuos com
elevadas necessidades energéticas sdo propensos ao risco de inanicdo e preferem forragear
em locais de alta variabilidade de ingestdo alimentar, onde eles podem encontrar um
recurso que ira suprir sua alta necessidade energética ou nenhum recurso alimentar, ja que
para eles o consumo de pequenas quantidades de alimento ndo seria suficiente para suprir

suas necessidades energéticas.

A Teoria do Forrageio Social e a Teoria dos Jogos

A Teoria do Forrageio Social se sustenta na Teoria dos Jogos, que por sua vez
explica e prediz o uso das diversas estratégias de comportamento utilizadas pelos animais
quando precisam se relacionar com outros individuos (Giraldeau & Caraco, 2000; Maynard
Smith, 1982; 1979). A Teoria dos Jogos, desenvolvida na década de 1950, tinha como
propdsito inicial explicar e entender matematicamente como 0s humanos tomavam suas
decisbes racionais entre as diversas alternativas disponiveis, particularmente aplicadas a
economia. Mas, como as estratégias comportamentais dos animais sdo também baseadas
em economia de energia (beneficio-custo energetico), esta teoria passou a ser uma
ferramenta na area do comportamento animal para explicar e predizer a evolucdo das
estratégias comportamentais e como essas sdo usadas para aumentar o sucesso reprodutivo

(Maynard Smith, 1979). Essa teoria também fornece subsidios para cobrir lacunas que os



modelos provindos da Teoria de Otimizacdo ndo conseguiam explicar por ignorar o
ambiente estocastico e as relacdes sociais entre os individuos (Maynard Smith, 1978).

O conceito essencial da Teoria dos Jogos se baseia no fato de que o sucesso da
estratégia de um individuo depende da escolha e do sucesso das estratégias adotadas pelos
outros individuos que estdo interagindo com ele. Ou seja, 0 sucesso da estratégia de um
jogador depende da estratégia utilizada pelo jogador adversario. A estratégia, de acordo
com Maynard Smith (1979), é a especificacdo do que o jogador vai fazer em qualquer
situacdo em que ele se encontre, isto é, 0 seu comportamento num determinado contexto. A
estratégia pode ser pura, quando o jogador adota apenas uma estratégia, ou mista, quando o
jogador pode utilizar mais de uma estratégia durante uma partida do jogo (por exemplo,
utilizar a estratégia A com a probabilidade “p” e a estratégia B com a probabilidade (1-p),
sendo A e B as estratégias puras) (Maynard Smith, 1979). Na Teoria dos Jogos ainda €
importante considerar as diferentes habilidades dos animais. Por exemplo, tanto em
relacfes intraespecificas, como interespecificas, alguns individuos podem ter maiores
habilidades competitivas ou privilégios decorrentes de diferencas na sua morfologia ou
posicdo hierarquica (Maynard Smith, 1979). Por isso, € importante considerar na Teoria
dos Jogos se o0s jogadores possuem as mesmas habilidades competitivas (jogo simétrico)
ou ndo (jogo assimetrico) (Prestwich, 1999).

De acordo com John Nash, as estratégias dos jogadores num jogo com repetidas
partidas tendem a um equilibrio evolutivamente estavel, o qual foi chamado de Equilibrio
de Nash (Prestwich, 1999). A partir desse conceito, Maynard Smith (1982) criou o
conceito de Estratégia Evolutivamente Estavel (EEE), o qual prediz que de maneira similar
ao equilibrio evolutivamente estavel, os comportamentos dos animais mantém-se na
populacdo com frequéncias constantes durante o tempo, as quais ndo sdo alteradas com a

inclusdo de uma nova estratégia na populacdo (Maynard Smith, 1972; Prestwich, 1999). A



EES também pode ser pura, quando apenas uma estratégia € estavel, ou mista, quando “n”
estratégias sdo estaveis num mesmo ambiente (Maynard Smith, 1979; Prestwich, 1999).

Diversas estratégias comportamentais quando aplicadas a Teoria dos Jogos podem
ser analogas ao classico modelo de Jogo de Cooperacdo e Traicdo (Maynard Smith, 1979;
Ridley, 1996). Os primeiros pesquisadores da Teoria dos Jogos verificaram que o jogador
que utiliza a estratégia de “enganar” numa disputa de apenas uma partida sempre consegue
um maior sucesso se 0 seu adversario cooperar. Interessado em descobrir o valor da
cooperacdo, Robert Axelrod promoveu um torneio de programas de computador em 1970.
O programa vitorioso no fim do torneio, chamado “tit-for-tat”, ganhou praticamente de
todos os outros programas e, posteriormente, de novos programas criados para disputar
com ele. O segredo do “tit-for-tat” era sempre cooperar com o adversario e apenas enganar
se 0 adversario comecasse a enganar, mas depois voltava a cooperar. A partir de entdo, 0s
pesquisadores chegaram a conclusdo de que a estratégia de cooperagdo num jogo em que
existem varias partidas é a estratégia mais vantajosa (Ridley, 1996). Essas descobertas
rapidamente comecaram a elucidar os comportamentos de cooperacdo e o complexo
padrdo comportamental de animais que vivem em grupos. Posteriormente, uma terceira
estratégia foi incluida no jogo, a estratégia de “retaliador”. O estrategista retaliador entra
no jogo adotando uma determinada estratégia, mas pode altera-la dependo do contexto do
jogo. Essa estratégia pode ser a mais eficiente numa disputa do que a estratégia de cooperar
e enganar o adversario, visto que ela se comporta como o “tit-for-tat” (Ridley, 1996).

Uma maneira de predizer o sucesso das estratégias utilizadas pelos individuos
durante uma competicédo e elaborar uma matriz usando a seguinte equacao: [(probabilidade
de ganhar a disputa)*(valor do recurso-custo se ganhar a disputa)]+[(probabilidade de

perder a disputa)*(custo se perder a disputa)] (Tabela 1) (Maynard Smith, 1979).



Tabela 1. Exemplo de como os sucessos dos individuos (1 e 2) podem ser expressos quando se
confrontam e precisam escolher entre duas estratégias (A e B).

Individuo 2

SH(AA S1(AB); S,(B,A
Individuo 1 12(AA) 1(AB): SABA)

B S1(B,A); Su(A,B) S12(B,B)

O sucesso de cada individuo (S; e S,), é calculado para cada
combinagéo de estratégia (A e B) pela equagéo: [(probabilidade
de ganhar a disputa)*(valor do recurso-custo se ganhar a
disputa)]+[(probabilidade de perder a disputa)*(custo se perder a
disputa)].

Quando diversos individuos competem por um mesmo recurso a predicdo do
sucesso de cada estratégia € influenciada pela frequéncia das diversas estratégias existentes
na populagdo (Maynard Smith, 1979). No caso do exemplo da Tabela (1) o sucesso de
cada estratégia pode ser medido pela equacdo: Sucesso da estratégia (A)= fa*S(A, A)+(1-

fa).S(A, B); Sucesso da estratégia (B)= fg* S(B,A)+(1-fg)*S(B,B), onde f € a frequéncia da

estratégia na populacdo e S é o sucesso calculado pela matriz (Prestwich, 1999).

Os modelos da Teoria do Forrageio Social

O Modelo de Diviséo de Informacdes (DI) prediz que todos os individuos do grupo
investem na procura pelo alimento (individuos searchers) enquanto procuram
oportunidades para se alimentar em recursos previamente encontrados por coespecificos
(Giraldeau & Beauchamp, 1999; Giraldeau & Caraco, 2000; Ranta et al., 1993; Ruxton et
al., 1995). Tal modelo é baseado na premissa de que os individuos se unem para forragear
em grupos a fim de aumentar a probabilidade de encontrar manchas alimentares, e que o

individuo pode abandonar o grupo quando o beneficio € menor do que o custo imposto



pela competicdo (Ranta et al., 1993). Muitas vezes, o forrageio em grupo é vantajoso a
medida que, apesar da presenca de coespecificos aumentar a competicdo intraespecifica,
este diminui a variancia da quantidade de alimento ingerido, o que pode ser favoravel para
animais com “aversao ao risco” de inani¢cdo (Ranta et al., 1993; Ruxton et al., 1995).
Ainda, Ruxton et al. (1995) relacionam o Modelo DI ao do Teorema do Valor Marginal,
propondo que apesar do aumento do numero de individuos no grupo diminuir o tempo de
permanéncia na mancha, em decorréncia do aumento da taxa de deplecdo alimentar, este
aumenta a probabilidade de “movimentos direcionados”. Ruxton et al. (1995) definem
“movimento direcionado” como 0 deslocamento de um individuo em direcdo a outro que
estd se alimentando em uma mancha. O Modelo DI define que quando um membro do
grupo encontra uma mancha alimentar (finder), todos os outros individuos do grupo se
unem para se alimentar (joiners). Portanto, 0 nimero de individuos joiners (J) numa
mancha alimentar sera o numero de individuos no grupo (G) menos o individuo finder (F)
(J=G-1) (Giraldeau & Beauchamp, 1999; Giraldeau & Caraco, 2000; Ranta et al., 1993).
As taxas de ingestdo alimentar dos individuos do grupo podem variar dependendo de suas
habilidades competitivas e da “vantagem do encontro do alimento”. Se a distancia dos
membros do grupo durante o forrageio for grande, o individuo que encontra a mancha pode
obter a “vantagem do encontro” do alimento por ter a oportunidade de se alimentar sozinho
do recurso antes da chegada dos joiners. Em um grupo simétrico onde todos os membros
do grupo possuem as mesmas habilidades competitivas, 0 modelo prevé que todos os
individuos possuem a mesma probabilidade de ser um finder ou joiner e que o sucesso de
forrageio dos joiners tende a ser semelhante (Giraldeau & Caraco, 2000). Ja num grupo
assimétrico, onde, por exemplo, existem diferencas nas habilidades competitivas devido ao

dimorfismo sexual ou a posic¢éo hierarquica, 0 modelo prevé que alguns individuos podem



obter uma taxa de alimentacdo maior do que outros (Giraldeau & Beauchamp, 1999;
Giraldeau & Caraco, 2000; Ranta et al., 1993).

Por outro lado, o Modelo Produtor-Usurpador (PU, Producer-Scrounger em inglés)
considera que os membros de um grupo escolhem entre duas estratégias independentes:
1) produtor: individuo que investe energia na procura do alimento e o encontra,
2) usurpador: individuo que investe energia parasitando um produtor e comendo
(usurpando ou roubando) o alimento encontrado por ele (Barnard & Sibly, 1981; Giraldeau
& Caraco, 2000). A estratégia de produtor impde ao individuo o custo da procura, mas
pode ser vantajosa a medida que o primeiro individuo que encontra o alimento pode
consumi-lo sozinho antes da chegada dos usurpadores (“vantagem do produtor”). Ja a
estratégia de usurpador possui como maior beneficio a economia de energia envolvida na
procura do alimento e uma menor variancia da quantidade de alimento ingerido (Giraldeau
& Caraco, 2000). Barnard & Sibly (1981), os quais propuseram o Modelo PU, salientaram
que a maior restricdo desse modelo era que o individuo nunca poderia utilizar as duas
estratégias simultaneamente (incompatibilidade de estratégias), como geralmente ocorre no
Modelo DI. No entanto, modificacfes desse modelo original propuseram que a
flexibilidade individual no uso das estratégias pode ocorrer em algumas espécies
(Beauchamp & Giraldeau, 1996; Giraldeau & Caraco, 2000). Atualmente é proposto que as
estratégias podem ser fixas quando determinadas geneticamente, mas flexiveis quando os
animais possuem flexibilidade comportamental e capacidade de aprendizagem. Quando 0s
individuos possuem a capacidade de tomar decisbes com base em experiéncias anteriores,
0 modelo prevé que, em oposi¢do ao Modelo DI, ocorrera uma flexibilidade individual no
uso das estratégias de produtor e usurpador em resposta as mudancas ecologicas e sociais

(Beauchamp & Giraldeau, 1996).
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Tal flexibilidade pode ser prevista pelo modelo da Teoria dos Jogos devido ao fato
de que o sucesso individual é dependente das frequéncias das estratégias na populagédo
(Giraldeau & Caraco, 2000). As frequéncias das estratégias na populacdo podem ser
reguladas por emigracbes e imigracbes quando a caracteristica €& determinada
geneticamente na populacdo ou pela flexibilidade do individuo em alterar sua estratégia
com base na aprendizagem (Giraldeau & Caraco, 2000). Beauchamp (2000) realizou uma
simulacdo de um Modelo PU e DI na qual foi incluida a capacidade de aprendizagem dos
animais. Essa simulacdo indica que os animais que possuem baixa capacidade de memoria
e aprendizagem apresentam baixa performance no jogo PU. Por outro lado, animais com
elevada capacidade de aprendizagem possuem uma alta performance no jogo PU, pois
podem mudar sua estratégia com base em eventos passados (Beauchamp, 2000). Estudos
recentes também revelaram que a plasticidade comportamental do individuo pode estar
relacionada a sua personalidade, onde os individuos pré-ativos geralmente tem uma maior
plasticidade em alterar entre as estratégias de produtor e usurpador (David et al., 2011,
2012).

O Modelo PU também ¢é andlogo ao modelo da Teoria dos Jogos em que um
jogador coopera (produtor) e 0 outro engana (usurpador). Durante o forrageio em grupo,
quanto maior o numero de individuos usando a estratégia de produtor, maior serd a
probabilidade de localizar uma mancha alimentar (taxa de encontro do alimento), o que,
consequentemente, aumenta o sucesso dos individuos que usam a estratégia de usurpador
(Giraldeau & Caraco, 2000). Com o aumento de estrategistas usurpadores no grupo, o
sucesso de ambas as estratégias tende a diminuir devido ao aumento do numero de
individuos dividindo um mesmo recurso alimentar e a diminuicdo da taxa de encontro das
manchas (Giraldeau & Caraco, 2000). De acordo com a Teoria dos Jogos, as frequéncias

das estratégias tendem a se equilibrar de forma que o sucesso de forrageio dos individuos
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seja similar, independente da estratégia utilizada (Coolen et al., 2007). Giraldeau et al.
(1994) mostraram num experimento em laboratorio que aves da espécie Lonchura
punctulata podiam alterar suas estratégias de produtor e usurpador baseando-se na
experiéncia de acordo com o custo de “produzir o alimento” e com o numero de individuos
utilizando cada estratégia. Quando animais treinados a utilizar a estratégia de usurpador
eram inseridos numa populacao estavel, o sucesso dos individuos utilizando essa estratégia
era menor, 0 que proporcionou a alteracdo da estratégia de alguns individuos para produtor
no experimento. Quando o custo para produzir o alimento na populacdo estavel foi
aumentado, Giraldeau et al. (1994) observaram que alguns individuos que utilizavam a
estratégia de produtor tinham alterado sua estratégia para usurpador até o final do
experimento. Mottley & Giraldeau (2000) também mostraram que 0 sucesso dos
usurpadores da mesma espécie de ave foi afetado negativamente por um aumento na sua
frequéncia na populacdo, mas que essa estratégia conferiu maior sucesso do que a de
produtor quando ela era rara no grupo.

Num ambiente de laboratorio, se controladas as varidveis ecoldgicas de distribuicdo
e abundancia do recurso alimentar, o equilibrio evolutivamente estavel das estratégias de
forrageio pode ser alcancado e mantido constante (Coolen et al., 2007). No entanto, 0s
recursos alimentares na natureza possuem uma variacdo espaco-temporal em relacdo a
produtividade e a distribuicdo, o que exige dos animais uma flexibilidade comportamental
para a sobrevivéncia. Existem dois modelos principais da Teoria do Forrageio Social que
vém sendo testados com animais de laboratorio e vida livre: (1) o Modelo de Maximizacéo
(Giraldeau & Caraco, 2000; Vickery et al., 1991) e (2) o Modelo para Ambientes
Estocasticos ou Modelo do Risco-Sensitivo (Caraco & Giraldeau, 1991; Giraldeau &

Caraco, 2000).
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O Modelo de Maximizacao considera que os individuos alteram entre as estratégias
de produtor e usurpador dependendo da vantagem do produtor, do tamanho do grupo e das
frequéncias das estratégias no grupo. O modelo prediz em relacdo a vantagem do produtor
e a frequéncia das estratégias que: 1) o aumento da disponibilidade de alimento e,
consequentemente, a reducdo da vantagem do produtor aumenta 0 sucesso de ambas as
estratégias, produtor e usurpador; 2) o sucesso da estratégia de produtor ndo € dependente
de sua frequéncia na populacdo; 3) o sucesso da estratégia de usurpador é afetado
negativamente pelo aumento de sua frequéncia na populagéo, a qual pode gerar uma maior
competicdo, e positivamente pelo aumento da estratégia de produtor, j& que aumenta a
chance de “parasitar” um coespecifico. Vickery et al. (1991) ainda propuseram uma
terceira estratégia para o Modelo PU, que € a oportunista, na qual o individuo usa as
estratégias de produtor e usurpador simultaneamente. O oportunista € baseado na estratégia
do “retaliador” da Teoria dos Jogos, na qual o individuo entra no jogo utilizando uma
determinada estratégia e, dependendo do contexto, ele pode alterar sua estratégia (Vickery
et al.,, 1991). Vickery et al. (1991) descrevem que os individuos de um grupo podem
utilizar a estratégia de oportunista junto com a de produtor quando a vantagem do produtor
é alta; quando a vantagem é média, espera-se encontrar apenas a estratégia oportunista; e
quando a vantagem € pequena, espera-se encontrar tanto oportunistas como usurpadores.

O Modelo do Risco-Sensitivo considera também a disponibilidade (densidade de
manchas de uma determinada area) e a produtividade das manchas alimentares, as quais
possuem efeitos significativos na “vantagem do encontro do alimento” (vantagem do
produtor) e na quantidade de alimento dividido entre os usurpadores. Koops & Giraldeau
(1996) sugerem que a estratégia de usurpador estd relacionada a “aversdo ao risco” de
inanicdo, e, portanto, um individuo que aumente o uso de tal estratégia podera diminuir a

variancia de alimento ingerido (Koops & Giraldeau, 1996). Por outro lado, animais
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“propensos ao risco” tendem ao uso da estratégia de produtor, a qual apesar de ter uma
maior variancia na quantidade de alimento ingerido possui o beneficio da vantagem do
produtor (Giraldeau & Caraco, 2000). Existem evidéncias da maior variancia no consumo
de alimento pelos produtores do que pelos usurpadores (Koops & Giraldeau, 1996;
Lendvai et al., 2004; Wu & Giraldeau, 2005) e também de que animais com menores
necessidades energéticas investem mais na estratégia de produtor (David & Giraldeau,
2012; Wu & Giraldeau, 2005).

Em um experimento com aves da espécie Sturnus vulgaris, Koops & Giraldeau
(1996) verificaram que além da produtividade do recurso, sua densidade na mancha
também influenciava a frequéncia das estratégias de produtor e usurpador dentro do grupo.
Especificamente, eles verificaram que, como previsto pelo Modelo do Risco-Sensitivo, 0s
individuos utilizavam mais a estratégia de usurpador em experimentos que simulavam
maiores densidades e produtividades alimentares, onde a variancia na quantidade de
alimento ingerido pelos individuos usurpadores era menor.

Em relacdo ao tamanho do grupo, o Modelo PU prevé que quanto maior o nimero
de individuos no grupo, maior serd a taxa de encontro das manchas alimentares,
favorecendo a estratégia de usurpador (Giraldeau & Caraco, 2000). Riecau et al. (2010)
conduziram um experimento em que mostraram que as aves reduziram o tempo de
vigilancia e aumentaram a taxa de forrageio com o aumento do tamanho do grupo. Para
ambientes estocasticos 0 modelo prevé que o aumento do tamanho do grupo provoca uma
reducdo da quantidade de alimento ingerido por cada individuo e sua variancia, o que
também favorece a estratégia de usurpador (Beauchamp & Giraldeau, 1996).

A maioria das pesquisas sobre os modelos de forrageio social, principalmente o do
PU, foram realizadas apenas com simula¢des de computador e com aves em laboratorio.

No entanto, 0 modelo de PU foi recentemente aplicado para aves de vida livre da espécie
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Quiscalus lugubris, as quais possuem o comportamento de mergulhar o alimento na agua
antes de comé-lo (Morand-Ferron et al., 2007). Tal pesquisa mostrou resultados
consistentes com 0s modelos e experimentos realizados em laboratério, revelando que as
aves conseguiam a maior parte do alimento usurpando-o, quando o custo para produzir o
alimento (mergulhar o alimento na agua) era alto e vice-e-versa (Morand-Ferron et al.,
2007). Esse trabalho ainda mostrou que devido a flexibilidade dos individuos em alterarem
seus comportamentos com a experiéncia, as frequéncias das estratégias no grupo tendiam a
se equilibrar de forma que o sucesso de forrageio das aves era similar quando usavam a
estratégia de produtor ou usurpador (Morand-Ferron et al., 2007).

Também é preciso considerar, em relacdo ao Modelo PU, se o grupo de forrageio é
simétrico ou assimétrico. A assimetria devido as habilidades competitivas resultantes da
hierarquia de dominancia é bem descrita em trabalhos que testaram este modelo (Barta e
Giraldeau 1998; King et al., 2009; Liker & Barta, 2002; McCormack et al., 2007).
Individuos com altas habilidades competitivas, 0s quais possuem um maior nivel
hierarquico, tendem a ser usurpadores, ja que podem facilmente deslocar os subordinados
do recurso alimentar. Usando tal estratégia, o individuo, além de economizar o tempo de
procura e poder investir em outros comportamentos, como 0s reprodutivos e sociais, pode
forragear numa posi¢cdo mais central no grupo, aumentando sua protecdo contra predadores
(Barta & Giraldeau, 1998; Lendvai et al., 2006; Liker & Barta, 2002). Barta & Giraldeau
(1998) propuseram um modelo do jogo PU incluindo o efeito da dominancia dentro de um
grupo pequeno (G<20), considerando que as habilidades competitivas dos membros do
grupo podem ser relacionadas a sua posic¢ao hierarquica e que individuos dominantes tém
prioridade de acesso aos recursos alimentares. Esta simulacdo mostrou que: (1) quanto
maior a habilidade competitiva ou nivel hierarquico do individuo, maior é a proporcao de

alimento que ele ingere, (2) com excecdo do individuo com maior posi¢do hierarquica, a
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proporcéo do uso da estratégia usurpador decai linearmente com o aumento da vantagem
do encontro do produtor. Hamilton (2000) prop6s um modelo que aborda a questdo do
individuo dominante no dilema entre monopolizar o alimento ou permitir que o
subordinado se alimente. Em tal modelo, quanto maior for o grupo, maior sera a chance de
localizar e fugir de um predador. Portanto, pode existir dentro do grupo uma divisao de
tarefas, onde o dominante controla a divisdo de alimento e os subordinados auxiliam na
deteccdo de predadores. A probabilidade do individuo dominante monopolizar o alimento
esta diretamente relacionado ao valor do recurso alimentar e inversamente relacionado ao
grau de ameaca de predacdo (Hamilton, 2000). Experimentos em laboratério com aves da
espécie Taeniopygia gullata mostraram que a estratégia de usurpador era favorecida
qguando havia ameaca de predacdo, pois os individuos que utilizavam essa estratégia, por
manter uma posic¢do central no grupo, podiam aumentar o tempo de forrageio ao diminuir o
tempo de vigilancia (Mathot & Giraldeau, 2007).

Os fatores que regulam as estratégias competitivas nos animais, incluindo a
agressao, podem ser compreendidos sob duas perspectivas: 1) simplista, onde a espécie
sempre usa taticas comportamentais para defender os recursos; e 2) via predi¢cGes do Jogo
Pombo-Gavido, onde as estratégias de defesa e agressividade mudam com variacbes
ecologicas e sociais (Dubois et al., 2002; Dubois & Giraldeau, 2003, 2007). O Modelo
Pombo-Gavido foi elaborado com o intuito de explicar e predizer a evolugéo das agressoes
fisicas entre os animais, de maneira analoga ao Modelo de Cooperacgéo-Traicdo (Maynard
Smith, 1979). As predicdes extraidas desse modelo consideram um contexto em que dois
individuos querem o mesmo recurso e podem utilizar duas estratégias: gavido (G), quando
ameaca, podendo lutar fisicamente com o adversario; e pombo (P), quando o individuo
pode exibir algumas ameacas, mas recua frente ao risco de brigar fisicamente com o

adversario. Os sucessos das estratégias podem ser expressos através de uma matriz, em que
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sdo possiveis quatro combinacdes (Tabela 2): (1) G-G: se o individuo escolhe a estratégia
G, e seu oponente também, apenas um deles ira ficar com o recurso; a disputa ocorrera por
comportamentos agressivos, 0s quais podem trazer consequéncias para o estado fisico de
um ou ambos competidores; (2) P-G: se o individuo escolhe P e encontra um oponente G,
ele ird recuar com a ameaca do adversario e perde o recurso; (3) G-P: se o individuo
escolhe G e seu oponente P, ele ganha todo o recurso, pois o oponente ira recuar; (4) P-P:
se o individuo escolhe P e encontra outro P, eles ndo irdo brigar, mas pagam um custo por
ter que dividir o recurso (Maynard Smith, 1979). Portanto, a melhor estratégia a ser
adotada é dependente do valor do recurso e do custo imposto para ganhar e perder. Por
exemplo, a estratégia de gavido € vantajosa apenas se o0 valor do recurso foi maior do que a
soma dos custos impostos de ganhar e perder a disputa com outro gavido (Maynard Smith,
1979; Prestwich, 1999). Dubois et al. (2002) propuseram um modelo relacionado ao
cleptoparasitismo utilizando o Jogo Pombo-Gavido. Nesse modelo foi considerado que os
individuos tém conhecimento do valor do recurso e dos custos impostos pelas estratégias,

e, assim, a escolha do individuo em utilizar a estratégia de pombo ou gavido é influenciada

Tabela 2. Modelo de matriz do Jogo Pombo-Gavido, mostrando os sucessos do individuo A.

B
Gaviao Pombo
Gavia -5 10
A avido
Pombo 0 5

Equacdo para construcdo da matriz: [(probabilidade de ganhar a disputa)*(valor
do recurso-custo se ganhar a disputa ou se dividir o recurso)]+[(probabilidade
de perder a disputa)*(custo se perder a disputa)] (Maynard Smith, 1979).
Valores utilizados na matriz: valor recurso: 20; probabilidade do pombo perder
para gavido e do gavido ganhar do pombo: 1; probabilidade do gavido ganhar
ou perder do gavido: 0,5; custo energético se o gavido ganhar a disputa: -10;
custo energético se o gavido perder a disputa: -20; custo energético pago pelo
pombo pela divisdo do recurso quando disputa com outro pombo: -5.
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pela vantagem do encontro do alimento; isto €, quando a vantagem é grande os individuos

usam mais a estratégia de gaviao (Dubois et al., 2002; Dubois & Giraldeau, 2003).

Forrageio social em primatas

Como citado anteriormente, a evolucdo do cérebro grande nos primatas foi
direcionada por pressdes seletivas ecoldgicas e sociais (Zuberblhler & Byrne, 2006). Os
principais fatores ecologicos que favoreceram a evolu¢do do neocértex dos primatas
provavelmente sdo a diversificacdo da dieta e a necessidade de processar informacoes
ambientais (Barton, 1996). Os primeiros primatas eram insetivoros e noturnos. Ao longo
da evolucéo essa linhagem passou a ocupar outros nichos devido a diversificacao da dieta,
que passou a conter também frutos, folhas e exsudatos (Hartwig, 2007). Com excec¢do de
alguns prossimios (por exemplo, Tarsius spp. € Loris spp.) 0s primatas atuais extraem a
maior parte da energia necessaria ao seu metabolismo de plantas (Lambert, 2007).
Consequentemente, a maioria dos primatas forrageia em manchas com uma variacdo
espaco-temporal na qualidade e taxa de renovacdo do recurso. Barton (1996) analisou
dados relativos a ecologia e ao tamanho cerebral de diversas espécies de primatas e
mostrou que (1) as espécies diurnas possuem maior tamanho relativo do neocortex do que
as noturnas, e que (2) existe uma correlacdo positiva entre o tamanho relativo do neocortex
e o0 grau de frugivoria da espécie. O grau de frugivoria, por sua vez, tem sido relacionado a
capacidade dos animais em utilizar de forma eficiente a informacao espacial na localizagédo
de recursos alimentares em florestas (Barton, 1996; Garber, 1987). Pesquisas em cativeiro
(Callithrix jacchus: MacDonald et al., 1994; Gorilla: Gibeault & MacDonald, 2000) e em
ambiente natural indicam que a maioria dos primatas é provavelmente capaz de localizar

manchas alimentares utilizando a informacao espacial (por exemplo, Aotus, Callicebus e
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Saguinus: Bicca-Marques & Garber, 2005; Bicca-Marques & Garber 2004; Pithecia:
Cunningham & Janson, 2007b; Ateles e Lagothrix: Di Fiore & Suarez, 2007; Callithrix:
Nunes, 2006; Sapajus: Gomes & Bicca-Marques, 2012; Janson, 1998; Papio: Noser &
Byrne, 2007). Em suma, as habilidades cognitivas para aquisicdo, processamento e
armazenamento de informac6es ecoldgicas e sociais se integram para aumentar a eficiéncia
do forrageio e, assim, as chances de sobrevivéncia do individuo (Byrne 2000;
Cunninggham & Janson, 2007a).

A capacidade de aprender, memorizar e lembrar eventos passados aumenta o
sucesso de forrageio de diversas espécies de primatas a medida que ela maximiza o uso de
manchas produtivas (Garber, 1987). Por exemplo, para lidar com as variacdes temporais e
de renovacdo das manchas alimentares, algumas regras de forrageio juntamente com as
informacBes espaciais podem ser utilizadas pelos primatas, como win-stay e win-shift. A
adocdo da regra win-stay pode ser vantajosa quando o alimento na mancha é abundante ou
possui uma alta taxa de renovacao e o animal, entdo, retorna vérias vezes a essa mancha. A
regra win-shift é utilizada quando o recurso alimentar na mancha é rapidamente reduzido e
possui baixa taxa de renovacao, o que faz com que o animal evite retornar a mancha depois
de utiliza-la (Garber, 1987). A regra win-shif e win-stay foi utilizada durante o forrageio
por Callithrix jacchus em cativeiro (MacDonald et al., 1994). A regra win-stay também
utilizada por primatas neotropicais na natureza (Saguinus imperator, Saguinus fuscicollis,
Callicebus cupreus: Bicca-Marques, 2005).

A vantagem do uso de regras de forrageio, como win-stay e win-shift, bem como da
informagdo espacial era visto até recentemente como benéfico para os primatas devido ao
fato de que esses diminuiam o custo da procura do alimento por saber qual recurso estava
mais proximo (Garber, 1987). No entanto, estudos recentes tém fornecido evidéncias de

que ao inves de simples mecanismos de aprendizagem, os macacos do Novo Mundo
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podem ter uma complexa representacdo mental acerca do recurso alimentar (Cunningham
& Janson, 2007a,b; Valero & Byrne, 2007). Cunningham & Janson (2007b) mostraram que
0 movimento entre arvores de uma mesma espécie pelos parauacus (Pithecia pithecia) em
épocas de abundancia alimentar ndo é determinado pela distancia entre as arvores, mas
pela sua produtividade. Este estudo mostrou que os parauacus tomam as decisfes de
forrageio ndo apenas utilizando-se das informagdes de “onde” se encontram as manchas
alimentares; eles também utilizam informagdes de “quando” e “qual” mancha esta mais
produtiva. Valero & Byrne (2007) mostraram que o0s trajetos percorridos pelos macacos-
aranha (Ateles geoffroyi) em ambiente natural apresentam rotas de forrageio eficientes, as
quais indicam que o grupo provavelmente escolhe uma mancha alimentar prevendo a
préxima mancha que sera visitada. Janson (2007) mostrou em experimento em ambiente
natural que os individuos de um grupo de macacos-prego (Sapajus nigritus) ignoram
recursos proximos pouco produtivos para atingirem um recurso mais produtivo, mesmo
que para isso tenham que percorrer maiores distancias.

Apesar desse crescente interesse em explicar como os primatas escolhem seus
recursos alimentares e como eles utilizam suas habilidades cognitivas para aumentar a
eficiéncia do forrageio, ainda pouco se sabe sobre os efeitos da aprendizagem,
memorizacdo e tomada de decisdes de forrageio dos primatas com base nos eventos
sociais. Verificar se os primatas forrageiam conforme o Modelo Produtor-Usurpador pode
contribuir para apoiar a hipotese de que eles sdo capazes de processar as informagdes
ecologicas e sociais para escolherem uma estratégia de forrageio. Se os primatas forem
capazes de alterar 0 uso das estratégias de forrageio em resposta as variagdes ecoldgicas
num contexto social, pode-se sugerir que eles estejam usando suas experiéncias para tomar
decisbes de forrageio. Contudo, poucos trabalhos exploraram o uso dessas estratégias de

produzir e usurpar em primatas. Experimentos na natureza com primatas neotropicais, 0S
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quais analisaram o investimento dos individuos do grupo em inspecionar plataformas de
alimentacdo, sugerem que alguns individuos do grupo investem mais na procura do
alimento do que o esperado, enquanto outros investem menos do que o esperado
considerando um investimento esperado igual para todos os membros do grupo (Bicca-
Marques & Garber, 2005; Garber et al., 2009). Bicca-Marques & Garber (2005) mostraram
que individuos de grupos do género Saguinus podem ser classificados em relacdo ao uso de
informacBes ecoldgicas, quando procuram pelo alimento, ou sociais, quando procuram
pouco pelo alimento, mas se juntam para se alimentar num recurso encontrado por um
coespecifico. Os individuos que investiam mais na procura do alimento do que o esperado
foram chamados de batedores (ou searchers), 0s que investiam menos do que o esperado,
usurpadores (ou joiners), e 0s que procuravam como esperado, oportunistas. Como o
Modelo de Divisdo de Informacdes prediz que todos os individuos do grupo procuram pelo
alimento igualmente, Bicca-Marques & Garber (2005) sugeriram que o padrdo de forrageio
desses primatas pode estar mais relacionado ao Modelo PU. Na tentativa de investigar a
flexibilidade no uso das estratégias de forrageio pelas mesmas espécies, Saguinus
fuscicollis e Saguinus imperator, Garber et al. (2009) manipularam a quantidade de
alimento e o nimero de plataformas na estacdo de alimentacdo, as quais simulavam
manchas alimentares. Apesar da Teoria dos Jogos ndo ter sido aplicada para explicar as
diferentes estratégias de forrageio utilizadas por esses primatas, os resultados encontrados
por Garber et al. (2009) sdo consistentes com os modelos do jogo PU. Especificamente,
Garber et al. (2009) mostraram que em manchas com alta produtividade, o sucesso de
individuos batedores, usurpadores e oportunistas foi similar, enquanto os batedores
obtiveram um sucesso maior em manchas com baixa produtividade. O numero de
individuos usurpadores foi maior em condicGes de alta produtividade de manchas, onde a

“vantagem do encontro” era menor (Garber et al., 2009). Portanto, de maneira similar ao

21



jogo PU, os individuos de Saguinus spp. alteraram suas estratégias de forrageio em
resposta a variacao ecoldgica. Tal resultado sugere que os primatas podem ser capazes de
integrar as informacGes ecoldgicas e sociais para escolher a estratégia a ser utilizada
durante o forrageio social (Garber et al., 2009).

Di Bitetti & Janson (2001) analisaram a vantagem do encontro do alimento em
experimentos com Sapajus nigritus na natureza. A vantagem do encontro do alimento para
esses primatas estava relacionada ao tempo que o individuo que encontrava o alimento
podia comer sozinho antes da chegada dos outros individuos do grupo, sugerindo que a
diminuicdo da coesividade do grupo favorecia o sucesso de forrageio dos produtores. De
maneira similar aos Saguinus, Gomes (2006) verificou que os individuos de outro grupo de
Sapajus nigritus também integraram as informacdes ecoldgicas e sociais na tomada de
decisbes de forrageio, e os individuos do grupo puderam ser classificados como batedores,
usurpadores ou oportunistas. A “vantagem do encontro” também foi verificada nesse grupo
de macacos-prego (Gomes, 2006). Experimento similar ao realizado com primatas dos
géneros Saguinus (Bicca-Marques & Garber, 2005; Garber et al., 2009) e Sapajus (Gomes,
2006), mostrou que os individuos também investiam diferentemente na procura pelo
alimento em um grupo de hibridos de Callithrix penicillata e C. jacchus (Nunes, 2006). No
entanto, em nenhum desses trabalhos com primatas neotropicais foi confirmado se eles
alteram entre as estratégias de maneira econémica, pois os dados ndo foram analisados sob
a perspectiva da Teoria dos Jogos.

Por outro lado, o uso do jogo PU por babuinos foi analisado conforme descrito pelo
modelo da Teoria dos Jogos (King et al., 2009). King et al. (2009) analisaram os fatores
sociais e ecologicos que poderiam influenciar o uso das estratégias de produzir e usurpar
em dois grupos de babuinos (Papio ursinus) de vida livre. Como previsto pelo Modelo de

Maximizacéo do jogo PU, os babuinos usaram mais a estratégia de usurpador em manchas
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grandes do que pequenas, mas a taxa de usurpacdo foi similar entre grupos de tamanhos
diferentes. No entanto, os usurpadores adotaram uma posicdo central no grupo, o que
poderia aumentar a protecdo contra predadores. Em conjunto com esses dados, King et al.
(2009) verificaram que as fémeas dominantes usaram mais a estratégia de usurpador e
geralmente usurpavam de fémeas subordinadas e machos. Assim, além de alterarem a
estratégia de forrageio em resposta as alteracdes ecoldgicas, 0s babuinos também possuem
uma assimetria no jogo determinada pela hierarquia.

Diferente dos babuinos, Bicca-Marques & Garber (2005) mostraram que 0S
machos alfa de grupos de Saguinus spp. adotaram a estratégia de usurpador. Bicca-
Marques (2003) desenvolveu uma hipoOtese baseada na teoria da selecdo sexual para
explicar as diferencas comportamentais entre machos e fémeas adultos de Callithrix spp. e
Saguinus spp.. Tal hipdtese considera que devido ao alto investimento dos machos adultos
em carregar os filhotes e atuar na vigilancia contra predadores, o tempo que eles devotam
no forrageio é reduzido. No entanto, investindo no cuidado e protecdo dos filhotes, os
machos podem aumentar seu sucesso reprodutivo e se beneficiarem pelo uso da estratégia
de usurpador (Bicca-Marques, 2003). Diferentemente de Saguinus spp., Di Bitetti &
Janson (2001) mostraram que o individuo dominante de Sapajus nigritus obteve maior
quantidade alimentar do que os subordinados, independente da estratégia utilizada. Nesta
especie, um individuo dominante pode monopolizar o alimento ao adotar a estratégia de
produtor ou suplantar os subordinados ao adotar a estratégia de usurpador (Di Bittetti &
Janson, 2001).

Apesar desses resultados com Saguinus spp. (Bicca-Marques & Garber, 2005) e S.
nigritus (Di Bittetti & Janson, 2001) mostrarem que o sistema social da espécie pode
influenciar o sucesso de forrageio devido a frequéncia do uso da competicdo por

exploracdo ou interferéncia, essas duas estrtatégias de competicdo podem variar em
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resposta as mudancgas ecologicas numa mesma espécie. Por exemplo, as interacfes
agonisticas nos experimentos de Bicca-Marques & Garber (2005) e Garber et al. (2009)
foram mais frequentes sob condicBes de baixa produtividade e a tolerancia (nimero de
individuos na mesma plataforma) foi mais comum sob condi¢des de alta produtividade

(Garber et al., 2009).

Os primatas do género Callithrix

Os primatas neotropicais do género Callithrix pertencem a familia Callithrichidae,
na qual também sdo incluidos os géneros Cebuella, Callibela, Callimico, Leontopithecus,
Mico e Saguinus (Rylands & Mittermeier, 2009). O sistema de acasalamento e 0s
comportamentos sociais dos calitriquideos sdo caracteristicas marcantes desses primatas.
Os grupos de Callithrix spp. podem variar de 2 a 20 individuos e entre grupos ou entre
populacbes de uma mesma espécie é observada uma flexibilidade no sistema de
acasalamento entre monoginico, pseudo-poliginico e poliginico (Arruda et al., 2005;
Yamamoto et al., 2009). Ainda ndo sdo bem conhecidos os fatores que modulam o sistema
de acasalamento nas diferentes populagdes e espécies dos primatas do género Callithrix.
Trabalhos de longo prazo com grupos de C. jacchus de vida livre mostram que na maioria
dos grupos (85%) ha apenas uma fémea reprodutora, a qual tambem é dominante, embora
possa haver duas ou mais fémeas subordinadas reproduzindo (YYamamoto et al., 2009). No
entanto, estudos de longo prazo com esse espécie sugerem que as fémeas subordinadas
possuem um maior intervalo entre nascimentos e que a taxa de mortalidade de seus filhotes
é maior do que a da fémea dominante (Arruda et al, 2005; Yamamoto et al., 2009). Duas
hipbteses sdo propostas para explicar a reproducéo de fémeas subordinadas em grupos de

Callithrix spp.: a de controle de relagdo de parentesco e a de controle comportamental
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(Yamamoto et al., 2009). De acordo com a hipotese de relacdo de parentesco as fémeas
subordinadas podem néo reproduzir devido a falta de machos ndo aparentados no grupo,
mas podem aumentar sua aptiddo ajudando no cuidado dos filhotes aparentados. Sabe-se
que os membros de grupos de C. jacchus sdo aparentados (Nievergelt et al., 1999). Ja a
hipdtese comportamental sugere que a fémea reprodutora determina se a subordinada
podera ou ndo reproduzir. Caso seja vantajoso para a fémea dominante manter a
subordinada no grupo, ela pode permitir que essa reproduza (Yamamoto et al., 2009).
Outra caracteristica marcante desses primatas € a cooperacao no cuidado parental,
onde praticamente todos os membros do grupo ajudam a carregar os filhotes (Stevenson &
Rylands, 1988). Tal comportamento poderia estar relacionado ao alto grau de parentesco
dos membros do grupo (Faukes et al., 2009). Numa perspectiva evolutiva, a cooperacdo no
cuidado da prole reduz o investimento energético das fémeas, permitindo que essas tenham
gémeos e que reduzam o intervalo entre nascimentos sucessivos (Digby et al., 2007).
Apesar dessas caracteristicas do sistema social e reprodutivo serem similares entre
0s géneros de callitriquideos, os individuos de Callithrix spp. e Cebuella pygmaea se
destacam por suas adaptacfes morfoldgicas e fisiologicas para a eficiente exploracdo de
goma das arvores (Taylor et al., 2009; Vinyard et al., 2009) (Figura 1). Alguns estudos em
cativeiro sugerem que a goma € um item alimentar essencial para o metabolismo de
Callithrix spp. (Power & Oftedal, 1996) e que os saguis deste género também possuem
caracteristicas fisiologicas que aumentam a eficiéncia da absor¢do da glicose da goma.
Apesar de também consumirem frutos e insetos, o exsudado & um item alimentar de
destaque na dieta de Callithrix spp. (Tabela 3). Tais adaptagdes alimentares permitem que
as espécies de Callithrix habitem diferentes habitats, desde florestas com grande umidade e
produtividade, como a Mata Atlantica, até ambientes secos e de pouca produtividade,

como o Cerrado e a Caatinga (Digby et al., 2007). Apesar de alguns estudos observarem
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que o consumo de goma pode ser diminuido em alguns meses do ano, quando o consumo
de frutos ou insetos é maior, as diferencas ndo sdo significativas (C. aurita: Martins &
Setz, 2000; C. geoffroyi: Passamani & Rylands, 2000; C. jacchus: Martins, 2007). A
importancia dos exsudados na dieta de Callithrix spp. permite classifica-los como

gomivoros (Digby et al., 2007).

Figura 1. Mico-estrela de vida livre se alimentando de exsudado (goma) em uma arvore.

Tabela 3. Porcentagem do consumo de exsudado (goma) por grupos de Callithrix spp..

%

Espécie goma na dieta Bioma Referéncias
C. aurita 50% Mata Atlantica  Martins & Setz (2000)
C. flaviceps 83% Mata Atlantica  Corréa et al. (2000)
C. geoffroyi 69% Mata Atlantica  Passamani & Rylands (2000)
C. jacchus 45% Caatinga Martins (2007)
C. kuhlii 52% Mata Atlantica  Raboy et al. (2008)
C. penicillata 70% Cerrado Fonseca & Lacher (1984)

26



As espécies C. jacchus e C. penicillata, conhecidas popularmente como mico-
estrela ou sagui do Cerrado e sagui da Caatinga, respectivamente, sdo as que habitam o0s
ambientes mais extremos em relacdo a baixa umidade e produtividade de frutos (Digby et
al., 2007). Tais espécies também séo conhecidas por se adaptarem a ambientes impactados
e urbanos, sendo comum sua ocorréncia dentro de cidades (Digby et al., 2007). Assim
como Saguinus spp., Callithrix spp. forrageia em grupos coesos, nos quais os individuos
possuem um alto nivel de tolerancia, sendo raros os eventos de agressdo (Digby, 1995).
Devido a sua dieta gomivora com rapida taxa de renovacéo, a area de vida desses primatas
pode ser menor do que a de outros calitriquideos que se alimentam de uma maior
quantidade de frutos (Stevenson & Rylands, 1988). A alimentacdo desses primatas é
restrita a algumas arvores dentro de sua area de vida, nas quais eles podem se alimentar
varias vezes em um unico dia (Lacher et al., 1984; Miranda & Faria, 2001). Apds a
alimentacdo em uma arvore, € comumente observado o individuo marcar com suas
glandulas de cheiro ou com urina o buraco feito para a extracdo de goma, o qual
geralmente € 0 mesmo utilizado na préxima visita (Stevenson & Rylands, 1988). No
entanto, ainda ndo se sabe se essa marcacdo tem um papel de defesa intra- ou
interespecifica ou outra funcdo (Stevenson & Rylands, 1988).

Apesar de ndo haver dimorfismo sexual em Callithrix spp. (Marroig & Cheverud,
2009), diversos trabalhos relatam as diferencas de comportamento entre machos e fémeas
adultos. Um estudo que comparou os comportamentos de defesa territorial entre casais das
especies Saguinus fuscicollis, S. oedipus e Callithrix jacchus mostrou que nos casais de
Saguinus spp. 0 macho é mais agressivo contra intrusos, enquanto nos casais de C. jacchus
as fémeas também eram agressivas e tinham uma participacdo efetiva na defesa do
territorio (Harrison & Tardif, 1994). Michels (1998) sugeriu que a defesa territorial exibida

na natureza pelas fémeas de C. jacchus pode estar relacionada ao fato de que os saguis
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enfocam em poucas arvores dentro de sua area de vida, 0 que teoricamente gera uma maior
competitividade nos membros do grupo. Apesar dos comportamentos agonisticos entre 0s
membros de grupos de Callithrix spp. serem raramente observados (Stevenson & Rylands,
1988), Digby (1995) observou que as interacdes agressivas entre adultos e subordinados de
C. jacchus aconteciam principalmente durante o consumo de goma. Diversos trabalhos
apresentaram evidéncias de que as fémeas reprodutoras dos grupos de Callithrix spp. séo
dominantes e tém prioridade de acesso aos recursos alimentares (Box, 1997; Box et al.,
1995; Michels, 1998; Yamamoto et al., 2004).

Voelkl & Huber (2007) mostraram num experimento de laboratério que, ao
contrario do previsto pela Teoria do Forrageio Social, a presenca de coespecificos nédo
aumenta a eficiéncia da localizacdo dos recursos alimentares. Porém, esses autores
levantam a hipdtese de que a presenca de individuos dominantes inibe 0 comportamento
exploratério de coespecificos. Yamamoto et al. (2004) também mostraram que a fémea
dominante de um grupo cativo de C. jacchus foi mais persistente em obter alimento e
procura-lo do que os outros individuos do grupo. Werdenich & Huber (2002) realizaram
um experimento para testar se individuos de C. jacchus podiam cooperar para conseguir
um recurso alimentar. Seus resultados verificaram que duplas de individuos apenas
cooperavam para adquirir um recurso alimentar quando o individuo dominante adotava a
tarefa que lhe conferia prioridade de alimentacdo no aparato experimental.

A toleréncia dos individuos dominantes durante o forrageio, bem como as baixas
taxas de agressividade direcionadas aos subordinados, tém sido vistas por alguns autores
como uma forma do casal reprodutor aumentar seu sucesso reprodutivo e dos individuos
subordinados de aumentarem suas chances de sobrevivéncia (Ferrari & Digby, 1996;
Stevenson & Rylands, 1988). A presenca de individuos subordinados no grupo é vantajosa

para 0os dominantes devido ao seu papel no auxilio do transporte dos filhotes e no aumento
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da protecdo contra predadores (Ferrari & Digby, 1996). Por sua vez, sua permanéncia no
grupo natal pode ser vantajosa por aumentar seu sucesso de forrageio e a protecdo contra
predadores, enquanto se preparam para emigrar ou para subir na hierarquia (Ferrari &
Digby, 1996). Além disso, o provavel alto grau de parentesco entre os membros dos grupos
de Callithrix spp. favorece a toleréncia e a cooperacdo (Dunbar, 1995; Ferrari & Dighy,
1996).

Os primatas do género Callithrix possuem um dos menores cérebros entre 0s
primatas antropoides (Isler et al., 2008). Segundo Lefebvre et al. (2004) eles também
possuem baixos niveis de aprendizagem e inovagdo. No entanto, estudos em cativeiro
mostraram que esses primatas sdo capazes de aprender observando coespecificos (Bugnyar
& Huber, 1997; Rosati et al., 2006; Voelkl & Huber, 2000) e lembrar-se de eventos
passados para tomar suas decisdes de forrageio (MacDonald et al., 1994). Essa contradi¢éo
salienta a escassez de estudos sobre o comportamento e a cognicdo desses primatas,
principalmente em ambiente natural.

Recentes revisdes sobre socioecologia enfatizam a importancia de mais estudos
sobre a maximizagdo do forrageio pelo uso de habilidades cognitivas dos primatas
neotropicais (Janson & Byrne, 2007). Janson & Byrne (2007) sugerem que a dificuldade de
controlar variaveis, como a produtividade e a densidade das manchas alimentares € um dos
fatores que dificultam o estudo da socioecologia de primatas na natureza. Neste sentido, o
experimento de campo tem sido empregado em alguns estudos com primatas de vida livre
(por exemplo: Bicca-Marques, 2003, 2005; Bicca-Marques & Garber, 2005; Garber &

Bicca-Marques, 2007).
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OBJETIVOS

Objetivo geral

O presente trabalho teve por objetivo analisar o investimento de micos-estrela
(Callithrix penicillata) nas estratégias de produzir e usurpar durante o forrageio social em
diferentes condicdes de produtividade e densidade de recursos. Especificamente, o trabalho
verificou se os modelos baseados na Teoria dos Jogos, como o Modelo Produtor-
Usurpador, podem ser aplicados para explicar as estratégias de forrageio social desses
primatas. Os termos produtor e usurpador usados no presente trabalho se referem ao uso
das estratégias adotadas pelos individuos e ndo a uma caracteristica individual fixa (Koops

and Giraldeau, 1996).

Objetivos especificos e predicbes

(1) Verificar se o padrdo de forrageio social dos micos-estrela se adequa ao Modelo de

Divisdo de Informacdes (DI) ou ao Modelo Produtor-Usurpador (PU).

P(1.1) Espera-se que o padrdo de forrageio dos grupos de estudo seja similar ao Modelo
PU em todas as condigOes de densidade e produtividade de recursos. Segundo esse
modelo o investimento na estratégia de produtor pelos membros do grupo nao ocorre
de forma aleatéria (Giraldeau & Caraco, 2000). Assim, espera-se que alguns
individuos invistam mais e outros menos na estratégia de produtor. Por outro lado,
se todos os membros do grupo investirem na estratégia de produtor de forma
aleatdria, o Modelo DI seréd adequado para explicar o padrdo de forrageio dos micos-

estrela.
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(2) Testar se o sucesso de forrageio de produtores e usurpadores é diferente sob condicbes
de alta e de baixa produtividade do recurso alimentar como previsto pelo Modelo PU de
Maximizacgao (Vickery et al., 1991).

Se o0 sucesso de forrageio dos produtores e usurpadores se adequar ao Modelo PU
de Maximizag&o espera-se que:

P(2.1) Sob condic@es de alta produtividade, onde a quantidade de alimento € maior do que
a média consumida pelo grupo, o sucesso dos usurpadores seja semelhante ou maior
do que o dos produtores.

P(2.2) Sob condicBes de baixa produtividade, onde a quantidade de alimento disponivel é
menor do que a média consumida pelo grupo, o sucesso dos produtores seja menor
do que o dos usurpadores.

Como o Modelo PU de Maximizacdo prediz que apenas a produtividade do recurso

e 0 nimero de individuos no grupo influenciam o sucesso de forrageio (Vickery et al.,

1991), as predicOes (2.1) e (2.2) séo esperadas para ambas as condi¢des de densidade de

recursos.

(3) Verificar se a vantagem do produtor difere do sucesso de forrageio dos usurpadores
nas duas condi¢bes de produtividade de recursos como previsto pelo Modelo PU de
Maximizacao.
O Modelo PU de Maximizacdo prevé que a vantagem do produtor € maior sob
condicdes de baixa produtividade, assim espera-se que:
P(3.1) A vantagem do produtor seja menor do que a média do sucesso de forrageio dos
usurpadores sob condicdes de alta produtividade, mas seja maior ou semelhante a
média do sucesso de forrageio dos usurpadores sob condi¢cbes de baixa

produtividade.
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(4) Testar se os micos-estrela ajustam as estratégias de produtor, usurpador e oportunista
em resposta a variacdo na produtividade do recurso como previsto pelo Modelo PU de
Maximizacao.

As analises do Modelo PU podem ser conduzidas tanto em nivel de grupo em
relacdo ao nimero de individuos adotando cada estratégia, como em nivel individual pela
comparacdo do investimento de cada membro do grupo na estratégia de produtor e
usurpador (Giraldeau & Caraco, 2000; Koops & Giraldeau, 1996). Nesse trabalho foram
realizados os dois tipos de anélise, pois se dentro do grupo houver uma grande variacao
interindividual, as andlises de investimento individual por si s6 podem mascarar as
alteracdes da frequéncia das estratégias no grupo.

P(4.1) Para as analises em nivel de grupo, espera-se que a proporcdo de individuos
adotando a estratégia de produtor, usurpador ou oportunista varie entre as condi¢des
de alta e de baixa produtividade como previsto pelo Modelo PU de Maximizacéao.
Especificamente, espera-se que: (4.1.1) a propor¢do de individuos adotando a
estratégia de usurpador seja maior nas condicbes de alta do que de baixa
produtividade; (4.1.2) a propor¢do de individuos adotando a estratégia de produtor
seja menor na condicdo de alta produtividade; (4.1.3) a proporcdo de individuos
adotando a estratégia de oportunista seja maior nas condic¢des de alta produtividade.

P(4.2). Se todos 0os membros do grupo aumentarem o investimento em uma estratégia
especifica (produtor ou usurpador), como predito pelo Modelo PU de Maximizacéo,
espera-se que, nas analises em nivel individual: (4.2.1) o investimento individual na
estratégia de oportunista seja maior sob condi¢cdes de alta produtividade; (4.2.2) o
investimento na estratégia de usurpador seja maior sob condicGes de alta
produtividade; (4.2.3) o investimento na estratégia de produtor seja maior sob

condicdes de baixa produtividade. Por outro lado, se houver uma grande assimetria
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no investimento nas estratégias pelos membros do grupo, espera-se que a média da
propor¢do do investimento individual nas estratégias de produtor, usurpador e
oportunista seja equitativa entre as condicGes de alta e baixa produtividade.

Assim como citado para o sucesso de forrageio, essas previsoes sdo esperadas para

ambas as condicOes de densidade de recursos.

(5) Testar se a laténcia de chegada do primeiro usurpador é influenciada pela variacdo na
produtividade do recurso.
P(5.1) Espera-se que a laténcia do primeiro usurpador em ambas condi¢des de densidade

seja menor nas condicBes de baixa produtividade de recursos.

(6) Analisar se a variancia na quantidade de alimento ingerido pelos produtores difere da
variancia dos usurpadores e se as variancias diferem entre as condi¢des de alta e de baixa
densidade de recursos.

P(6.1) Como previsto pelo Modelo para Ambientes Estocasticos espera-se que a variancia
da quantidade de alimento ingerido pelos produtores em cada recurso alimentar seja
maior do que a dos usurpadores.

P(6.2) Espera-se que a variancia na quantidade de alimento ingerido pelos usurpadores seja

maior sob condicdes de baixa densidade de recursos.

(7) Analisar se o sucesso de forrageio dos produtores e usurpadores € influenciado pela

densidade de recursos como previsto pelo Modelo para Ambientes Estocéasticos.

P(7.1) Se o sucesso de forrageio dos membros do grupo variar como previsto pelo Modelo
para Ambientes Estocasticos espera-se que: (7.1.1) o sucesso individual dos

produtores seja maior sob condigdes de alta densidade de recursos, ja que a
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probabilidade do produtor ter seu alimento usurpado é maior sob condi¢6es de baixa
densidade devido a reducdo da taxa de encontro do alimento; (7.1.2) o0 sucesso

individual dos usurpadores seja maior sob condicGes de alta densidade de recursos.

(8) Verificar se a laténcia de chegada do primeiro usurpador € influenciada pela alteracdo

na densidade de recursos.

P(8.1) Espera-se que a laténcia do usurpador seja menor sob condi¢fes de baixa densidade,
pois cada plataforma tendera a ser ocupada por um maior nimero de individuos e,

consequentemente, havera uma maior competicdo pelo acesso ao recurso alimentar.

(9) Verificar a taxa de ingestdo de alimento pelos membros do grupo e pelos produtores e

usurpadores nas condicdes de alta e baixa densidade de recursos.

P(9.1) Como o numero de individuos compartilhando um mesmo recurso indivisivel deve
ser maior sob condicBes de baixa densidade, quando o numero de locais de
alimentacdo € menor, espera-se que (9.1.1) os individuos apresentem uma maior
taxa de ingestdo de alimento (quantidade de alimento ingerido por tempo de
permanéncia na plataforma) na condicdo de alta do que de baixa densidade de
recursos, independente da estratéegia de forrageio utilizada. Em relacdo a cada
estratégia espera-se que: (9.1.2) a taxa de ingestdo de alimento pelos usurpadores
seja menor sob condicdes de baixa do que de alta densidade de recursos, quando o
numero de individuos explorando o mesmo recurso alimentar deve ser maior;
(9.1.3) se os micos forem capazes de processar a informagdo da quantidade e
distribuicdo do recurso, espera-se que a taxa de ingestdo de alimento pelos

produtores seja maior na condi¢cdo de baixa do que de alta densidade de recursos,
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pois 0 aumento na competicdo pelo acesso ao recurso com baixa densidade requer

uma ingestdo mais rapida para manter ou aumentar a vantagem do produtor.

(10) Testar se os micos-estrela ajustam as estratégias de produtor e usurpador em
resposta a variacdes na densidade de recursos como previsto pelo Modelo PU para
Ambientes Estocasticos.

A semelhanca das condic@es de produtividade, esse objetivo foi analisado em nivel
de grupo e individual.

P(10.1) Em nivel de grupo espera-se que o nimero de usurpadores seja maior do que o
esperado aleatoriamente sob condi¢fes de alta densidade de recursos e abaixo ou
igual ao esperado aleatoriamente sob condi¢6es de baixa densidade.

P(10.2) Em nivel individual espera-se que 0s membros dos grupos aumentem o
investimento na estratégia de produtor sob condicdes de baixa densidade de

recursos.

(11) Verificar se a taxa de interacfes agonisticas muda em resposta as mudancas na

produtividade e densidade de recursos.

P(11.1) Se os membros dos grupos de micos-estrela aumentam o investimento na
competicdo por interferéncia em resposta a reducdo na produtividade de alimento,
espera-se que a taxa de interagcdes agonisticas seja maior nas condi¢fes de baixa
produtividade.

P(11.2) Se uma reducdo do numero de recursos indivisiveis aumentar o investimento na
competicdo por interferéncia, espera-se que a taxa de interacfes agonisticas seja
menor sob condicBes de alta densidade com mesma produtividade de recursos. Sob

condicdes de baixa densidade, espera-se que o numero de individuos explorando o
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mesmo recurso seja maior, 0 que pode aumentar a competicdo pelo acesso ao
recurso e, assim, aumentar a taxa de interaces agonisticas (Ferreira et al., 2008;

Garber et al., 2009).

(12) Verificar se o sucesso de forrageio dos micos-estrela difere entre as classes sexo-

etarias.

P(12.1) Sob condicdes de alta produtividade, quando a quantidade de alimento é maior do
que a média do que o grupo consome, espera-se que, com excecdo dos filhotes, o
sucesso de forrageio seja semelhante entre as classes sexo-etarias. Espera-se que 0
consumo de goma pelos filhotes seja menor devido ao seu menor tamanho.

P(12.2) Sob condic¢des de baixa produtividade, quando a quantidade de alimento € menor
do que a média do que o grupo consome, espera-se que (12.2.1) os adultos (machos
e fémeas) tenham um maior sucesso de forrageio do que as outras classes sexo-
etarias; e (12.2.2) as fémeas adultas reprodutivas tenham um maior sucesso de
forrageio do que os machos adultos, pois podem ter prioridade de acesso ao recurso
alimentar (Box et al., 1995; Yamamoto et al., 2004), enquanto os machos podem
investir menos no forrageio em decorréncia do seu papel na vigilancia contra
predadores, cuidado parental e deferéncia as fémeas reprodutivas (Bicca-Marques,

2003).

(13) Verificar se o investimento nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista varia

entre as classes sexo-etarias.

P(13.1) Espera-se que (13.1.1) o macho de maior posicao hierarquica use mais a estratégia
de usurpador, enquanto a fémea adulta reprodutora use mais a estratégia de produtor

(Bicca-Marques, 2003). Devido a auséncia de evidéncias do investimento nas
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estratégias por outras classes sexo-etarias, a previsdo da hipétese nula é que (13.1.2)
0 investimento nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista pelas demais

classes sexo-etarias seja semelhante.

(14) Verificar se o indice de dominancia individual esta relacionado ao sucesso de

forrageio como previsto pelo Modelo PU.

P(14.1) Se o indice de dominancia individual influenciar o sucesso de forrageio, espera-se
encontrar uma correlacdo positiva entre estas varidveis, principalmente sob
condicdes de baixa produtividade e densidade de recursos, quando a competicdo

pelo acesso ao recurso deve ser maior.

(15) Verificar se o indice de dominancia individual influencia no investimento individual

nas estratégias de produtor e usurpador.

P(15.1) Se o indice de dominancia individual influenciar o uso das estratégias de forrageio,
espera-se encontrar uma correlagcdo positiva entre este indice e o investimento na
estratégia de usurpador, principalmente sob condicGes de alta produtividade e
densidade de recursos, quando se prevé que a vantagem do produtor seja menor

(Barta & Giraldeau, 1998).
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METODOLOGIA

Local de Estudo

O estudo foi realizado na Fazenda Cauaia, municipio de Matozinhos, a
aproximadamente 53 km de Belo Horizonte, Minas Gerais (19°29700,59°S,
44°00757,77°0). A fazenda possui uma &rea de 1760 ha, dos quais 600 ha sdo cobertos por
fragmentos de cerraddo e floresta estacional semi-decidual, cercados por pastagens e
plantacdes.

O estudo foi conduzido com dois grupos de Callithrix penicillata habitantes de um
fragmento florestal de aproximadamente 11 ha (Figura 2). O fragmento é protegido pelo
proprietario e o contato dos micos-estrela com humanos é raro. Como consequéncia, 0S

grupos de estudo ndo estavam habituados a presenca humana.

Grupos de estudo e habituacao

O fragmento onde o estudo foi conduzido € habitado por seis grupos de micos-
estrela. Quatro desses grupos foram habituados & presenca dos pesquisadores no periodo de
outubro de 2009 a outubro de 2010. A habituacdo foi realizada seguindo o grupo assim que
esse era localizado, adotando o método de condicionamento operante por estimulo neutro
(Wynne, 2001). Segundo esse método, os animais precisam relacionar a presenca dos
pesquisadores como um estimulo neutro (Willianson & Feistner, 2011; Wynne, 2001).
Assim, no inicio da habituacdo, quando 0s grupos apenas exibiam comportamentos
agonisticos e de fuga, eles eram seguidos por, no maximo, 10 minutos por dia, com 0

objetivo de interferir o minimo possivel nas suas atividades.
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Grupo A
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Grupo B Imagery Date: 6/8/2011 4| 2002 |19°28'38.03"' 44'0118.3T5W elev 683 m

© 2012 MapLink/Tele Atlas
Image © 2012 GeoEye

Imagery Date: 6/8/2011 19°28'00.44" S 44°00'56.13" W elev 703 m

Figura 2. Mapa da distribui¢cdo geogréafica de ocorréncia de Callithrix penicillata, mostrando a
referéncia geogréfica do local de estudo e a imagem de satélite da Fazenda Cauaia, onde
estdo destacados os locais onde foram construidas as estagdes de alimentacéo dos grupos
A e B. Fonte: Google maps

O tempo diario de habituacdo de cada grupo foi definido de acordo com a reacao
dos animais e a exibicdo de comportamentos de estresse (vocalizagdes, fuga rapida,
comportamentos de ameaca etc.). O tempo de acompanhamento dos grupos aumentou a
medida que os comportamentos de estresse diminuiram e que 0S micos passaram a
apresentar comportamentos normais. Foram considerados comportamentos normais
aqueles que sdo exibidos pela espécie quando ndo ha interferéncia antrépica (McPhee &
Carlstead, 2010; Young, 2003), ou seja, qualquer comportamento ndo relacionado a
influéncia dos pesquisadores, como 0s comportamentos de estresse e a observacdo dos

pesquisadores pelo micos. Os grupos eram facilmente encontrados devido a reduzida area
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de vida, o que permitiu o avango diario no processo de habituacdo. Contudo, o periodo
necessario para habituacdo de cada grupo variou de 3 a 4 meses.

Apds a habituacdo aos pesquisadores foi oferecida goma arabica em potes plasticos
amarrados a arvores proximas dos locais onde os micos forrageavam para acostuma-los a
consumi-la (Figura 3). Esse periodo durou, no maximo, sete dias.

Dois grupos (A e B) foram escolhidos para a realizacdo do estudo com base na area
de vida que ocupavam dentro do fragmento. Ambos os grupos habitavam locais onde néo
havia influéncia antropica préxima, como estradas e casas. Durante o periodo de
habituacéo a presenca dos pesquisadores e ao consumo de goma arabica foram definidos os
locais das estacGes de alimentacdo na area de vida dos dois grupos. Os locais foram
escolhidos por estarem na rota diaria dos micos ou por se tratarem de areas de forrageio
comumente utilizadas.

O tamanho do grupo A variou de 8 a 10 individuos, enquanto o grupo B variou de
11 a 12 individuos (Tabelas 4 e 5). Os membros dos grupos foram identificados quanto a
classe sexo-classe etdria em fémeas adultas, machos adultos, adultos jovens, jovens,
filhotes velhos e filhotes novos. A determinacdo do sexo foi realizada visualmente pela
morfologia da genitélia. A classificagdo etaria foi realizada de acordo com Yamamoto
(1993) e Stevenson & Rylands (1998): infantes novos (1 a 2 meses); infantes velhos (3 a 5
meses); juvenis (6 a 10 meses); subadultos (10 a 15 meses), adultos jovens (>15 meses),
adultos (>20 meses). Os membros dos grupos foram classificados no inicio da pesquisa de
acordo com sua categoria etaria com base em suas caracteristicas morfoldgicas e
comportamentais. Além dos adultos, ambos os grupos continham individuos com 6rgaos
reprodutores desenvolvidos, mas sem os tufos das orelhas bem desenvolvidos. De acordo
com Yamamoto (1993) e Stevenson & Rylands (1998) esses individuos foram

classificados como adultos jovens (Figura 4).
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As possiveis mées dos recém-nascidos foram identificadas pela mama inchada,
observacdo do filhote mamando e o grande investimento em carregar os filhotes. Os
filhotes comecavam a se alimentar nos aparatos durante as sessdes amostrais quando
atingiam, em meédia, 54 + 10 dias de vida (N=7). Todos os filhotes comecaram a usar a
estratégia de produtor quando atingiam quatro meses de idade. Portanto, os filhotes com
menos de quatro meses de idade foram excluidos das andlises que incluiam a comparacao
das estratégias de forrageio entre os experimentos. Assim, o numero de individuos
analisados foi diferente do nimero total individuos em ambos os grupos de estudo (Tabelas
4 e 5). As datas de nascimento dos filhotes foram consideradas aquelas nas quais 0s
mesmos foram detectados pela primeira vez. No grupo A havia dois filhotes que passavam
todo o periodo de tempo nas costas dos adultos no inicio do trabalho, os quais tiveram o
periodo de nascimento estimado com base nos comportamentos de alimentacdo nos
aparatos e uso da estratégia de produtor, segundo parametros calculados para os filhotes

cujas datas de nascimento era conhecida.

Desenho Experimental

A metodologia para a coleta de dados foi adaptada dos trabalhos de Bicca-Marques &
Garber (2004, 2005). Cada estacdo de alimentagcdo era composta por cinco plataformas
dispostas em circulo a uma altura de aproximadamente 1,5 m do ch&o e proximas a arvores
a fim de facilitar o acesso dos animais a plataforma e o seu deslocamento entre elas. As
plataformas adjacentes foram instaladas a uma distancia de cerca de 3 m (Figura 5). Cada
plataforma continha um suporte onde um aparato alimentar era fixo diariamente

(bebedouro para passaros, transparente e com capacidade para 120 ou 250 ml). Como o
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Tabela 4. Composigéo do grupo A nas quatro condi¢fes experimentais, mostrando a classe sexo-
etaria dos individuos e os dados demogréaficos de cada experimento.

Data de
Individuo CS:L?(S;_G" nascimento PossNiveis Idade dos filhotes '(meses) e o/més de desap_arecimento em
etaria _ dos maes cada experimento (periodo do experimento)
filhotes
AD-AP AD-BP BD-AP BD-BP
(13/11/10- (14/2/11- (18/5/11- (18/8/11-

30/1/11) 7/5/11) 6/8/11) 15/10/11)

GU FA

QU FA

v MA

AV* FSA Julho/11

BR MSA

HE FSA

WR* MSA Abril/11

YA MSA Margo/11

F1 10/10** GU lad(F) 5a7() 7a10(J) 10al12(SA)
lad(F

Fo* 10729 GU Jana:airéll)l

F3 27/07/11 GU 0-0,5 (F) 05a2(F)

F4 27/07/11 GU 0-0,5 (F) 05a2(F)

F5 19/08/11 QU 0a2(F)

F6 19/08/11 QU 0a2(F)

FA 2 2 2 2

MA 1

A 5 2 2

SA 1

J 0 1 1 0

FV 0 0 0

FN 2 0 2 4

Total G 10 9 8 10

Total N 8 9 6 6

* Animais que desapareceram do grupo; ** Primeira quinzena do més. Classificacdo sexo-etéria:
FA= fémea adulta; MA= macho adulto; MAJ e FAJ= macho (M) e fémea (F) adultos jovens; SA=
subadultos; J= jovem; FV= filhote velho; FN= filhote novo. Os meses e 0 ano nas colunas das
condicOes experimentais referem-se ao Gltimo més no qual o individuo foi avistado no grupo. As
datas dos experimentos referem-se ao periodo no qual foi oferecido o alimento de acordo com cada
condicdo experimental. Total G= NUmero total de individuos do grupo; Total N= Numero de
individuos utilizados nas analises.
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Tabela 5. Composi¢do do grupo B nas quatro condigdes experimentais, mostrando a classe sexo-
etaria dos individuos e os dados demogréaficos de cada experimento.

Categoria Data de Idades dos filhotes (meses) e 0 més de

Possiveis

Individuos Sexo- nascimento x desaparecimento em cada experimento (periodo do
etaria dos filhotes maes experimento)
AD-AP AD-BP BD-AP BD-BP
(11/10/10 - (5/1/11 - (10/4/21 -  (15/7/11-
16/12/2010) 3/4/11) 7/6/11) 30/9/11)
JU* FA Marco/11
KA FA
PL FA
VE FA
CA MA
DA MA
SE* MA Janeiro/11
JN MAJ
ME FAJ
F1 F 30/09/10 KA 0a3(F) 3a6(F) 6a8(J) 9al2(J)
F2* F 30/09/10 KA 0a3(F) 3a6(F) Abril/11
F3* F 30/09/10 JU 0a3(F) 3a6(F) Abril/11
F4 F 25/12/10 VE 0a3 3a5(F) 6a9()
F5 F 25/12/10 VE 0a3 3a5(F) 6a9()
F6 F 10/03/11 KA O0al la3(F) 4a6(J)
FA 4 4 3 3
MA 3 2 2 2
Al 2 2 2 2
J 1 4
FV 3 2
FN 3 3 1
Total G 12 14 11 11
Total N 9 11 10 11

* Animais que desapareceram do grupo. Classificacdo sexo-etaria: FA= fémea adulta; MA= macho
adulto; MAJ e FAJ= macho (M) e fémea (F) adultos jovens SA= subadultos; J= jovem; FV= filhote
velho; FN= filhote novo. Os meses e ano nas colunas das condi¢cdes experimentais referem-se ao
altimo més no qual o individuo foi avistado no grupo. As datas dos experimentos referem-se ao
periodo no qual foi oferecido o alimento de acordo com cada condigdo experimental. Total G=
NUmero total de individuos do grupo; Total N= Ndmero de individuos utilizados nas analises.
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Figura 3. Individuos habituados consumindo goma arébica nos potes distribuidos nas arvores de
sua area de forrageio.

Figura 4. Individuo adulto jovem. Observe o 6rgdo genital desenvolvido e os tufos das orelhas
pequenos.
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diametro do aparato variava de 2,5 a 3,0 cm ao longo de sua altura, uma fita com
graduacdo a cada 2,5 ml foi elaborada com o auxilio de uma pipeta para fixacdo nos potes
(Figuras 6 e 7). Desta forma, foi possivel medir a quantidade de alimento consumida por
cada membro do grupo com uma precisdo de 2,5 ml. O aparato continha um recipiente de
2,5 cm de comprimento x 1,5 cm de largura x 1,5 cm de profundidade e capacidade para 5
ml de goma arabica, onde os animais tinham acesso ao alimento (Figura 6). O didametro da
abertura do aparato impedia que mais de um individuo se alimentasse simultaneamente. A
semelhanca de experimentos com Callithrix jacchus em laboratério (Caldwell & Whiten,
2004; Voelkl & Huber, 2007), cada aparato continha uma tampa plastica que precisava ser
removida pelos animais para acessar o alimento. O alimento escolhido para a realizacéo
dos experimentos foi a goma arabica, a qual € uma goma desidratada em pé e solGvel em
agua (Anderson, 1978). A goma arébica foi diluida em agua na proporc¢édo de 1/3, gerando
um liquido marrom claro viscoso. A oferta de goma permitiu medir a quantidade de
alimento que cada individuo ingeriu em cada visita a um aparato alimentar. A goma
arébica é proveniente da planta Acacia senegal e, por ndo ser toxica, € amplamente
utilizada pelas industrias alimenticia e farmacéutica (Verbeken et al., 2003). Este alimento
também é amplamente utilizado em zoologicos para complementacdo alimentar dos
calitriquideos e como forma de enriquecimento ambiental (McGrew et al., 1986; Power &
Oftedal, 1996) e ndo alteram o peso de animais em cativeiro (Pupe et al., 2011). Esses
dados indicam que o oferecimento da recompensa alimentar durante o estudo terd uma

interferéncia minima no peso dos individuos.
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Suporte onde o aparato ¢ fixo na
plataforma

Figura 7. Aparatos alimentares com goma arabica utilizados no estudo com capacidade para
(a) 120 ml e (b) 250 ml.

Coleta de Dados e Periodo Amostral

O periodo de coleta de dados foi de novembro de 2010 a outubro de 2011. As
visitas dos grupos nas estacdes de alimentacdo foram filmadas com equipamentos de
circuito fechado de televisdo (CFT). Cada plataforma era filmada com uma camera de
seguranca profissional (modelo 312 Sony) e uma lente de 6-60 mm, as quais ficavam
dentro de caixas de protecdo (Figura 8). Em experimentos que requeriam apenas duas
plataformas, nos quais o aparato alimentar era maior, foram utilizadas duas cameras por
plataforma; uma camera com menor zoom para a filmagem de todo o aparato e outra com
maior zoom para uma filmagem mais préxima a plataforma. A filmagem mais préxima a

plataforma facilitava a identificacdo dos individuos. As caixas de protecdo foram fixadas a

47



estacas de madeira a cerca de 1,5 m de distancia da plataforma. Cada camera era ligada a
um aparelho que gravava as imagens das cinco cameras simultaneamente em um HD
interno, chamado de DVR (digital video recorder) ou stand alone. Uma tela de 25
polegadas era ligada ao DVR, o que permitia ao pesquisador conferir o funcionamento e o
posicionamento das cameras e a configuracdo do aparelho. Os aparelhos de gravacao
ficavam protegidos da chuva e dos raios solares em uma barraca localizada a cerca de 5 m
da estacdo de alimentacdo (Figura 9). Diariamente era feito o backup das gravacdes para
um HD externo. A energia para 0s equipamentos era produzida em um gerador a gasolina
(marca Branco-1600W-110V) instalado a cerca de 50 m da estacdo de alimentacdo (Figura
10). Como as duas estacdes ficavam préximas a borda do fragmento florestal, foi possivel
instalar o gerador em uma area aberta, fora da mata, para reduzir a influéncia do ruido do
gerador (50 db) no comportamento dos micos. Esse ruido era praticamente inaudivel ao
pesquisador na estacdo de alimentacéo.

Diariamente, pela manhd, entre 6:00 e 8:00, os equipamentos eram ligados,
conferidos e a goma arébica era colocada nos aparatos das plataformas conforme o
protocolo de cada experimento. A goma arabica era oferecida apenas uma vez ao dia com o
objetivo de reduzir sua interferéncia no comportamento dos grupos de estudo.

Cada estacdo era inspecionada aproximadamente a cada 3 h. Se o grupo ja tivesse
visitado a estacdo de alimentacdo, era feito o backup da gravacgéo, os potes eram recolhidos

e o0s equipamentos desligados. Os potes eram lavados diariamente com agua e sabéo.
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Figura 8. (a) Caixa de protecdo, (b) caixa de protecdo fixada a estaca de madeira e a plataforma de
alimentacdo e (b) cAmera profissional com lente 6-60 mm utilizada para filmar as visitas
dos grupos de estudo nas plataformas de alimentacao.

Experimentos

A quantidade de goma arédbica oferecida em cada condicdo experimental foi

definida com base no consumo pelos membros do grupo durante a fase de habituacdo ao

aparato alimentar.
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Figura 9. Equipamentos protegidos da chuva e raios solares na barraca montada dentro da estagédo
de alimentacdo e o gerador utilizado como fonte de energia para 0s equipamentos.
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Foram realizados quatro experimentos adaptados dos trabalhos de Garber et al.
(2009) e Koops & Giraldeau (1996), nos quais a produtividade (quantidade total de
alimento disponivel na estacdo) e a densidade (nimero de plataformas com recompensa
alimentar) de manchas alimentares foram manipuladas (Figura 10). Cada estacdo de
alimentacdo simulou uma mancha alimentar e cada plataforma, o recurso indivisivel na
mancha, ja que apenas um animal poderia se alimentar no aparato por vez. Sob condi¢6es
de alta produtividade havia mais alimento do que a média que 0 grupo consumia em uma
visita a estacdo, enquanto sob condic¢des de baixa produtividade havia menos alimento do
que a média. Essas quantidades de alimento poderiam estar distribuidas em cinco (alta
densidade) ou em dois (baixa densidade) aparatos.

Os experimentos combinaram as duas condicdes de produtividade e densidade das
manchas alimentares: (1) alta densidade com alta produtividade (AD-AP), (2) alta
densidade com baixa produtividade (AD-BP), (3) baixa densidade com alta produtividade
(BD-AP) e (4) baixa densidade com baixa produtividade (BD-BP). A quantidade média de
goma ardbica consumida durante as visitas as respectivas estacdes na fase de habituacdo
pelos membros do grupo A foi de 110 + 32 ml (N=7) e pelos membros do grupo B foi de
200 = 10 ml (N=5). O experimento com maior produtividade e densidade de recursos foi
conduzido em primeiro lugar com ambos 0s grupos de estudo para auxiliar na defini¢do da
quantidade a ser disponibilizada nas condi¢Ges de baixa produtividade com base no
consumo dos grupos. Mesmo com a base inicial da quantidade de alimento a ser oferecida
em cada condigdo experimental, antes do inicio de cada experimento foi realizado um teste
para verificar se a quantidade de alimento definida era adequada a condicéo testada. Para
as condicdes AP era utilizada uma quantidade de alimento que resultava na sobra de goma
arabica nos aparatos ap0s a saida dos animais da estacdo de alimentacdo, enquanto que

para as condi¢des BP era utilizada uma quantidade de goma arabica que era esgotada pelo
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Figura 10. Exemplo de gravacgdo obtida pelas céras e DVR nas condigﬁes de (a) alta densidade
(cinco plataformas) e (b) baixa densidade (duas plataformas).

grupo antes deles abandonarem a esta¢do e que alguns individuos continuavam procurando

alimento nos potes vazios. Com isso, a quantidade de goma arabica oferecida variou entre

as condicdes de mesma produtividade e entre os grupos de estudo (Tabela 6).

Os experimentos eram realizados diariamente e, mesmo que a sessdo nao fosse

gravada por problemas técnicos (defeito em algum equipamento), o alimento era oferecido
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Tabela 6. Quantidade de goma oferecida (ml) em cada plataforma e em cada sesséo amostral nas
quatro condi¢des experimentais.

Grupos/
Condicdes AD-AP AD-BP BD-AP BD-BP
Plataforma Sessdo Plataforma Sessdo Plataforma Sessdo Plataforma  Sesséo
Grupo A 110 x 5= 550 20 x 5= 100 220 x 2= 440 40 x 2= 80
Grupo B 200 x 5= 1000 30 x 5= 125 225 x 2= 450 60 x 2= 120

AD= alta densidade; BD= baixa densidade; AP= alta produtividade; BP=baixa produtividade.

de acordo com o protocolo experimental. Cada experimento foi conduzido até atingir 40
dias de gravacdo por grupo. Um periodo de cinco dias sem gravacdo foi realizado entre
experimentos consecutivos. Durante este periodo, a quantidade de goma arabica era
verificada como ja descrito anteriormente a fim de garantir sua adequacdo as condigdes
previstas de produtividade. O alimento era colocado pela manha e a estagdo era monitorada
em um intervalo de aproximadamente 4 horas, 0 que garantiu que 0 grupo nao visitasse a
estacdo duas vezes ao dia. Este intervalo também permitia que 0s animais se

familiarizassem e, se possivel, ajustassem o seu comportamento ao novo experimento.

Registro de Comportamentos

As gravacdes das visitas dos sujeitos de estudo nas estacdes de alimentacdo foram
analisadas com o auxilio de software para CFTV (Backup Viewer). A sessdo amostral tinha
inicio quando o primeiro individuo chegava em alguma plataforma e era finalizada quando
0 Ultimo individuo saia da estacdo de alimentacdo. Quando os individuos permaneciam
forrageando préximo a estacao e revistando as plataformas, estipulou-se que a sesséo era
encerrada quando nenhuma plataforma era visitada por um periodo de 10 minutos. O
comportamento dos micos foi registrado nas analises das gravacdes pelo metodo focal
continuo, o qual permite medir frequéncias, duracdes e sequéncias do comportamento de

cada individuo (Martin & Bateson, 1993). As gravacOes também permitiram enfocar no
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comportamento de cada membro do grupo por vez. Portanto, em cada sessdo amostral foi

realizado um focal de cada individuo do grupo que visitou a estacdo de alimentacao.

Comportamentos rapidos, tais como as interacdes agonisticas, foram registrados através do

método de “todas as ocorréncias” (Martin & Bateson, 1993). Os comportamentos

agonisticos mais comumente registrados eram estapear, agarrar e/ou puxar, empurrar do

aparato e perseguir (Figura 11). As identidades do autor e do receptor de interacdes

agonisticas também foram registradas.

Os comportamentos registrados pelo método continuo foram (Figura 12):

1)

)
3)

(4)

()

Alimentacdo no aparato: Individuo ingerindo goma no aparato
alimentar. O registro incluia a quantidade ingerida.

Parado: animal sentado ou deitado na plataforma.

Inspecdo do aparato: Individuo cheira ou mexe no aparato, cheio ou
vazio.

Tentativa de alimentacdo: Individuo tenta comer em um aparato que
esta sendo utilizado por um coespecifico.

Outros: Cuidado parental (pegar o filhote), autocatacdo, urinar ou

outro comportamento néo relacionado ao forrageio.

Estratégias de Produtor e Usurpador

O individuo foi classificado como produtor quando ele abriu um aparato e como

usurpador quando se alimentava em um aparato aberto por um coespecifico. Um mesmo

individuo poderia usar a estratégia de produtor e usurpador numa mesma sessao amostral,

mas ndo em uma mesma plataforma.
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Sucesso de Forrageio e Vantagem do Produtor

O sucesso de forrageio foi medido pela quantidade de alimento ingerida por cada
membro do grupo, na plataforma ou na sessdo amostral. A vantagem do produtor foi
determinada pela quantidade de alimento que o produtor obteve antes da chegada do

primeiro usurpador, conforme estabelecido por Giraldeau & Caraco (2000).

Andlise dos dados

Para analisar se 0 investimento na estratégia de produtor pelos membros dos grupos diferiu
do esperado, o investimento individual esperado foi comparado ao observado em cada
condicdo experimental. A probabilidade esperada ao acaso de cada individuo utilizar a
estratégia de produtor (p) em cada sessdo amostral, isto é, de abrir um aparato, seria 0
namero de aparatos/niumero de individuos do grupo participando da respectiva sessdo.
Portanto, para cada membro do grupo, o valor esperado do uso da estratégia de produtor
em cada condicdo experimental foi calculado somando-se as probabilidades das sessdes (p)
nas quais ele participou. A proporc¢édo esperada individual foi calculada dividindo o valor
esperado de plataformas produzidas pelo total de plataformas visitadas (total de amostras).

O numero de vezes observado que cada membro do grupo usou a estratégia de produtor
foi a soma das plataformas visitadas adotando a estratégia de produtor durante a respectiva
condicéo experimental. O nimero de plataformas produzidas esperada (total observado) foi

comparado com o esperado pelo teste binomial (Sokal & Rohlf, 1995).
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Figura 11. Exemplo do comportamento agonistico de agarrar e/ou puxar entre dois individuos
jovens do grupo B.

Inspecéo Tentativa de alimentacéo

Figura 12. Comportamentos registrados no presente trabalho pelo método focal continuo.

56



Para todas as comparacdes das médias dos sucessos de forrageio, vantagem do
produtor e das propor¢des do uso das estratégias, a normalidade dos dados foi inicialmente
avaliada considerando que os mesmos deveriam estar contidos dentro de 95% da curva de
distribuicdo normal (Sokal & Rohlf, 1995). Quando os dados eram n&o-paramétricos
tentou-se normaliza-los pela transformagdo pelo logaritmo ou raiz quadrada (V+0,5),
dependendo da frequéncia de zeros na amostra (Sokal & Rohlf, 1995). Quando os dados
foram normalizados deu-se preferéncia pelo uso de testes paramétricos. No entanto,
qguando ndo foi possivel normaliza-los, as comparacGes foram realizadas por testes nao-
paramétricos (Siegel & Castellan, 2006).

As analises dos comportamentos registrados durante as sessbes amostrais foram
realizadas utilizando-se a média da proporcdo individual de cada comportamento em cada
sessdo. As comparacdes dos comportamentos entre os experimentos foram realizadas pelo
teste t de Student para amostras pareadas (Sokal & Rohlf, 1995).

A comparacao do sucesso de forrageio entre as estratégias de produtor e usurpador
foi feita utilizando-se as médias do sucesso de forrageio individual em cada plataforma
quando os membros do grupo adotavam a estratégia de produtor e usurpador. As médias
dos sucessos de cada membro do grupo foram comparadas usando o teste t para amostras
pareadas (Sokal & Rohlf, 1995). Como foram utilizadas amostras pareadas, considerou-se
apenas os individuos que participaram de ambos 0s experimentos.

A vantagem do produtor (quantidade de alimento consumida pelo produtor antes da
chegada do primeiro usurpador) foi analisada em cada experimento pela sua comparacao
com a média dos sucessos dos usurpadores em cada plataforma pelo teste de Mann-
Whitney (Siegel & Castellan, 2006; Sokal & Rohlf, 1995). Para essa analise considerou-se

apenas as plataformas visitadas por um produtor e por, pelo menos, um usurpador.
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Para verificar se a produtividade do recurso afetou a proporcdo de individuos
produtores, usurpadores e oportunistas dentro do grupo foram comparadas as médias das
proporcoes de individuos usando cada estratégia na sessdo amostral entre as condicGes de
alta e baixa produtividade para ambas as densidades de recursos. Como os dados nao
apresentavam distribuicdo normal foi usado o teste de Mann-Whitney (Siegel & Castellan,
2006).

Para verificar se o investimento individual no forrageio pelos membros do grupo
variou entre as condicOes de alta e baixa produtividades foram comparadas as proporgdes
de dias (sessdes amostrais) em que os membros do grupo adotaram a estratégia de
produtor, usurpador e oportunista. A fim de verificar se apenas as estratégias de produtor e
usurpador (excluindo a estratégia de oportunista) mudaram entre as condi¢bes de alta e
baixa produtividades comparou-se a taxa de uso individual da estratégia de produtor e
usurpador (taxa p/u) (Giraldeau et al., 1994). Como os individuos poderiam produzir e
usurpar diferentes plataformas em uma mesma sessdo amostral (individuos oportunistas),
utilizou-se uma equacao (taxa p/u= (pp+op)/(pu+ou)) que considera 0 nimero de sessdes
nas quais os individuos foram puro produtores (pp) e puro usurpadores (pu), isto é, adotam
apenas uma das estratégias na sessdo, e a proporcao de plataformas produzidas e usurpadas
quando os individuos adotam a estratégia de oportunista, a semelhanca de Giraldeau et al.
(1994). Para calcular a taxa p/u foi calculado, inicialmente, 0 nimero de sessdes nas quais
cada membro foi puro produtor (pp), puro usurpador (pu) e oportunista (0).
Posteriormente, foi calculada a média da proporcdo de plataformas produzidas (Mpo) e
usurpadas (Muo) nas sessdes nas quais o individuo adotava a estratégia de oportunista.
Essas proporcfes foram multiplicadas pelo ndmero de sessGes nas quais o individuo

utilizava a estratégia de oportunista gerando os valores (op=0*Mpo e ou=0*Mpu). As taxas
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dos membros dos grupos foram comparadas entre 0s experimentos através do teste t de
Student.

A laténcia do primeiro usurpador em cada plataforma foi o tempo entre a chegada
do produtor e a chegada do primeiro usurpador em cada plataforma. A comparacdo da
laténcia em cada plataforma entre os experimentos foi realizada pelo teste de Mann-
Whitney (Siegel & Castelan, 2006). Para essa analise foram consideradas, novamente,
apenas as plataformas que foram visitadas por um produtor e, pelo menos, um usurpador.

Para verificar se a variancia na quantidade de alimento ingerida por produtores e
usurpadores foi diferente foi conduzido um teste de covariancia (Ayres et al., 2007) entre a
quantidade de alimento consumida pelos produtores e a média do consumo dos
usurpadores em cada plataforma.

A taxa de consumo individual de goma foi calculada pela divisdo da quantidade de
goma ingerida pelo individuo focal em cada aparato pelo tempo que ele permaneceu na
respectiva plataforma. A comparacdo das médias das taxas individuais entre 0s
experimentos foi realizada pelo teste t de Student para amostras pareadas.

Como havia um menor nimero de plataformas do que individuos no grupo em
todos os experimentos, a comparacdo da propor¢éo de individuos produtores, usurpadores
e oportunistas e o investimento individual entre as condi¢des de densidade provocaria um
viés para um aumento na estratégia de usurpador na condicdo de baixa densidade.
Enquanto na condicdo de alta densidade até cinco individuos poderiam ser produtores, na
condicdo de baixa densidade no méximo dois individuos poderiam adotar esta estratégia.
Para evitar esse viés, as analises para verificar se 0s membros dos grupos alteraram o
investimento nas estratégias de produtor e usurpador entre as duas condic¢des de densidade,
foram comparados apenas os valores observados e esperados de uso da estratégia de

usurpador. Considerando que todos os individuos que chegam a estacdo tendem a ocupar
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um aparato vazio, ou seja produzir um aparato, o valor esperado de usurpadores nas
condicdes de alta e baixa densidade em cada sessdo amostral foi calculado pelo numero de
individuos que participaram da sessdo (G) menos o numero de plataformas com
recompensa (AD=G-5; BD=G-2). Se o numero de individuos fosse menor que o de
plataformas (G<5 ou G<2 para alta e baixa densidade, respectivamente), o valor esperado
de usurpadores seria zero. Apesar desse calculo ndo ser completamente realista para o
padrdo de forrageio dos animais, assim como os outros modelos matematicos da Teoria dos
Jogos (Livoreli & Giraldeau, 1998), ele permite a comparacdo entre as duas condi¢coes de
densidade. O valor observado de usurpadores em cada sessdo amostral foi calculado
considerando-se 0 numero de individuos usurpadores e a proporcdo de plataformas
usurpadas por aqueles que adotaram uma estratégia oportunista, como no calculo para a
taxa p/u descrita anteriormente. No entanto, utilizou-se aqui o célculo do nimero de
usurpadores por sessdo amostral ao invés do investimento individual na estratégia. Por
exemplo, se dois individuos foram oportunistas na sessdao e usurparam 80% das
plataformas, o nimero total de usurpadores foi “2*0,80” mais o numero de puro
usurpadores. As medianas dos nimeros de individuos usurpadores observado e esperado
nas sessdes amostrais foram comparadas em cada condicdo experimental pelo teste
binomial.

O investimento individual entre as diferentes condi¢cdes de densidade foi avaliado
pela analise dos residuos padronizados do teste qui-quadrado (Siegel & Castellan, 2006)
usando os valores observados e esperados no adocdo da estratégia de produtor por cada
membro do grupo. Os valores dos residuos mostram o desvio do valor esperado, sendo 0s
residuos >2 ou <-2 considerados significativos. Além disso, também foi realizada uma
comparacéo dos residuos individuais entre as diferentes condigdes de densidade pelo teste t

de Student para amostras pareadas.
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As andlises das interagdes agonisticas levaram em consideracdo as taxas de
ocorréncia de interacdo observadas em cada plataforma: numero total de interacdes
agonisticas ocorridas na plataforma/tempo total de permanéncia na plataforma. A média
das taxas de ocorréncia em cada plataforma em cada sessdo amostral foram comparadas
entre 0s experimentos através do teste de Mann-Whitney.

As médias dos sucessos de forrageio individuais nas plataformas e nas sessdes
amostrais foram comparados pelo teste de Kruskal-Wallis para verificar se o sucesso de
forrageio foi afetado pela classe sexo-etaria. Quando esse teste revelou diferencas
significativas (p<0,05) foi aplicado o teste post-hoc de Dunn para identificar as classes que
diferiram.

A influéncia da classe sexo-etaria no investimento nas estratégias de produtor e
usurpador foi analisada utilizando-se os dias nos quais os individuos foram observados
usando a estratégia de produtor, usurpador e oportunista. A comparagdo entre as classes
sexo-etarias foi realizada pelo teste qui-quadrado de parti¢do (Siegel & Castellan, 2006). O
teste qui-quadrado de contingéncia foi utilizado como um teste post-hoc do teste de
particdo na comparacdo entre pares de amostras caso ndo fosse posssivel identificar
diferencas significativas neste teste (Siegel & Castellan, 2006).

A posicdo hierarquica de cada individuo foi estimada em cada condigdo
experimental pelo indice de dominéancia (MDS) de deVries et al. (2006) com o auxilio do
programa SOCPROG (Whitehead, 2008). Este indice considera o numero de interacfes
entre os pares de individuos e o numero de interacdes nas quais um determinado individuo
foi autor e receptor da interacdo (deVries et al.,, 2006). Utilizou-se o indice MDS
padronizado (MDSN) nas analises, o qual ajusta o indice individual de acordo com o maior
indice de dominancia observado e o nimero de individuos no grupo (deVries et al., 2006).

Os valores de MDS obtidos pelo programa SOCPROG foram ajustados para MDSN no
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programa EXCEL®. Para verificar a linearidade na hierarquia de dominancia foi usado o
valor de h’ de DeVries (1995) e o valor do teste de permutacdo, considerando valores
significativos aqueles com p<0,05. Como o0s dados representavam amostras
heterocedasticas, foi utilizado o teste de correlacdo por postos de Spearman para verificar
se a habilidade competitiva influenciou o sucesso de forrageio dos membros do grupo na
plataforma e na sessdo amostral (Sokal & Rohlf, 1995). Esse teste também foi aplicado
para verificar se a habilidade competitiva apresentou correlacio com a taxa “p/u”
individual. Os sociogramas de cada condicdo experimental foram elaborados utilizando o
indice de associacdo de taxa simples (“simple ratio”) para os dados das diades de

interacdes agonisticas no programa SOCPROG (Whitehead, 2008).
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RESULTADOS

Aspectos gerais das visitas dos membros dos grupos as estacdes de alimentagdo

O esforco de campo (ndmero de dias em que foi oferecida recompensa alimentar
nas estacOes de alimentacéo) foi de 298 dias para os grupos A e B. Durante esse periodo,
0s membros dos grupos A e B visitaram as estacdes de alimentacdo em 267 (90%) e 253
(87%) dias, respectivamente. No entanto, o esfor¢co de gravacdo foi de 125 (47%) dias para
0 grupo A e 142 (56%) dias para o grupo B. Os dias sem esfor¢o de gravacdo se referem
aqueles nos quais 0s equipamentos apresentaram defeitos, ou as gravacbes foram
desconsideradas devido a impossibilidade de registrar os dados necessarios. Por exemplo,
um grande numero de gravacdes foi excluida devido ao deslocamento da camera ap0os
algum individuo pular sobre a mesma, o que impediu o correto registro do comportamento
e da quantidade de alimento individual ingerida na plataforma.

O numero de sessdes amostrais em cada experimento variou de 24 (condi¢do BD-
AP, grupo B) a 43 (condic¢do BD-BP, grupo B). O nimero de sessdes amostrais do grupo A
foi menor do que o do grupo B devido ao grande nimero de exclusGes de gravagdes. O
tempo que os animais permaneceram na estacdo de alimentagdo apresentou grande
variacdo diaria (Tabela 7). A moda do nimero de individuos que participou das sessoes foi
menor que o nimero total de individuos nos grupos, indicando que alguns individuos nao
visitaram as plataformas na maioria das sessdes amostrais (Tabela 7). No entanto, esse
parametro também pode ter sido influenciado pelo desaparecimento de membros dos

grupos ao longo do estudo.
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Tabela 7. NUmero de sessGes amostrais, com a duracdo média, minima e maxima e o nimero de individuos e plataformas utilizadas em cada condicéao
experimental para ambos 0s grupos de estudo.

. Nim Duraga~0 da Duracdo da , - Numero de Numero de Numero
Grupos/Condigdes ero sessdo ~ Numero médiode . .. , o, N C
experimentais SesSd (Média + sessdo plat. produzidas 1nd1v1d}lqs por sessao 1nd1\’/1duo's por sessao 1nd1v1duo: no
o DP) (Min-Max) (Média + DP) (Min-Max (Moda)) grupo

Grupo A

AD-AP N=31 28,9+453 4,8-241,3 4,5+0,9 7,1+0,9 6-8 (7) 8

AD-BP N=33 13,0+£19,0 1,1-107,0 39+ 1,1 58+1,8 2-9 (5) 9

BD-AP N=31 17,7+ 21 1,1-89,5 1,9+0,3 5,1+1,5 2-7 (6) 6

BD-BP N=30 24,7+29)5 3,5-115,2 1,3+0,3 54+0,7 4-6 (6) 6
Grupo B

AD-AP N=35 28,5+17,9 7,0-94,0 4,6 £0,7 7,5+1,1 4-9 (8) 9

AD-BP N=40 18,1 +28,9 4,6-183,2 49+03 8,1+1,1 6-10(8) 11

BD-AP N=24 24,6+17,2 5,3-80,1 2 9,3+2.1 3-11 (10) 10

BD-BP N=43 40,3+ 58,6 3,5-218,5 1,90+0,4 9,2+27 2-11(11) 11

* Numero de individuos que parciparam da sessdo amostral(ndo foram inseridos os filhotes com menos de 4 meses
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Comportamentos gerais

Durante as visitas as estacdes de alimentagcdo, os membros dos grupos A e B ficaram
a maior parte do tempo se alimentando ou “parados”. Este padrdo foi observado nas quatro
condicdes experimentais.

Os membros do grupo B néo variaram o tempo dedicado a alimentacdo em resposta a
mudanca na produtividade de recursos em ambas as condic@es de densidade. O tempo gasto
em alimentacdo pelos membros do grupo A foi semelhante entre as condicGes de alta e baixa
produtividade com baixa densidade de recursos. Sob condicdes de alta densidade de
recursos, por outro lado, eles passaram mais tempo se alimentando quando a produtividade
era alta. Sob condi¢cdes de mesma produtividade, os individuos dos grupos A e B gastaram
mais tempo em alimentacdo sob condi¢des de alta densidade do recurso (Figuras 13 e 14;
Tabelas 8 € 9).

Os micos também investiram um tempo semelhante no comportamento parado nas
condigBes de alta e baixa produtividade com baixa densidade de recursos. Porém, sob
condicdes de alta densidade, o tempo parado foi menor na condicdo de alta produtividade de
recursos em ambos 0s grupos. Sob condi¢cbes de mesma produtividade, os membros do
grupo A passaram mais tempo parados quando havia apenas dois aparatos (baixa densidade)
com alta produtividade. Por sua vez, os membros do grupo B também passaram mais tempo
parados na plataforma quando havia apenas dois aparatos. Porém, isto ocorreu em ambas as
condicdes de produtividade (Figuras 13 e 14; Tabelas 8 e 9).

Sob condi¢bes de mesma densidade de recursos, 0s micos de ambos 0S grupos
passaram um maior tempo inspecionando o aparato na condicdo de alta produtividade,
indicando que os micos paravam de procurar alimento nos aparatos esgotados quando a

produtividade era baixa. Sob condi¢cBes de mesma produtividade de recursos, 0s micos do
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grupo B devotaram mais tempo na inspecdo quando havia um maior nimero de aparatos
com recompensa. Os membros do grupo A também passaram mais tempo inspecionando 0s
cinco aparatos, mas apenas quando a produtividade era baixa (Figuras 13 e 14; Tabelas 8 e
9).

A reducdo na produtividade provocou um aumento no tempo que os membros do
grupo B investiram tentando se alimentar em um aparato ocupado em ambas as condi¢6es de
densidade. Essa resposta foi observada no grupo A apenas quando a densidade de recursos
era baixa. De maneira semelhante, sob condi¢des de mesma produtividade, os membros do
grupo B passaram mais tempo tentando se alimentar em um aparato ocupado quando havia
apenas dois aparatos disponiveis, enquanto 0s membros do grupo A exibiram esse padrdo
comportamental apenas quando a produtividade do recurso era baixa (Figuras 13 e 14,

Tabelas 8 € 9).

Padrao de forrageio Produtor-Usurpador versus Divisdo de Informacdes

Todos os membros dos dois grupos de estudo usaram tanto a estratégia de produtor
como a de usurpador para se alimentar nos aparatos disponiveis nas plataformas. Em todos
0s casos, 0 primeiro individuo a chegar na plataforma foi o responsavel por abrir 0 aparato
(produtor). Como previsto pelo Modelo PU, observou-se que alguns individuos investiram
mais e outros menos na estratégia de produtor do que o esperado aleatoriamente pelo
Modelo DI em ambos os grupos de estudo (Tabelas 10 e 11). Esses resultados suportam a

Predicdo 1.1 de que o forrageio social dos micos-estrela ndo se adequa ao Modelo DI.
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Figura 13. Média + desvio padrdo da propor¢do do tempo gasto nos comportamentos sob as
condicdes experimentais pelos membros do grupo A. As letras indicam a semelhanca
(p>0,05) entre os pares. Tamanho da amostra de cada condi¢do: AD-AP=9; AD-BP= 11,
BD-AP=10; BD-BP=11.

Tabela 8. Resultados do teste t de Student da comparacdo dos comportamentos entre as condi¢bes
experimentais pelos membros do grupo A.

Alta densidade Baixa densidade oro dlﬁ:;[f: dade 1o d?J?il\)/(sja de
Comportamento ~ AD-AP X AD-BP BD-AP x BD-BP  AD-AP x BD-AP  AD-BP X BD-BP
Alimentar t=4,8; p<0,01 t=-0,1; p=0,47 t=2,8; p<0,05 t=2,3; p<0,05
Parado t=-2,8; p<0,01 t=0,9; p=0,17 t=-3,2; p<0,01 t=-0,7; p=0,25
Inspecéo t=-5,1; p<0,01 t=-3,6; p<0,01 t=4,9; p<0,01 t=2,2; p<0,05
Tentativa de t=1,7; p=0,06 t=-2,1; p<0,05 t=0,5; p=0,32 t=-2,5; p<0,05

alimentagéo
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Figura 14. Média + desvio padrdo da propor¢do do tempo gasto nos comportamentos sob as
condicBes experimentais pelos membros do grupo B. As letras indicam a semelhanca
(p>0,05) entre os pares. Nimero de sessfes em cada condi¢do experimental: AD-AP=8;
AD-BP=9; BD-AP=6; BD-BP=6.

Tabela 9. Resultados do teste t de Student da comparacdo dos comportamentos entre as condi¢bes
experimentais pelos membros do grupo B.

Alta densidade Baixa densidade oro dlﬁ:;[f: dade 1o d?J?il\)/(sja de
Comportamento  AD-AP X AD-BP BD-AP x BD-BP AD-AP x BD-AP AD-BP X BD-BP
Alimentar t=-0,2; p=0,4 t=1,7; p=0,06 t=1,8; p<0,05 t=4,4; p<0,01
Parado t=3,4; p<0,01 t=1,2; p=0,12 t=-2,0; p<0,05 t=-4,2; p<0,01
Inspecao t=-3,7; p<0,01 t=-7,7; p<0,01 t=3,8; p<0,01 t=0,9; p=0,18
Tentativa de t=-2,6; p<0,05 t=-2,1; p<0,05 t=-2,2; p<0,05 t=-2,3; p<0,05

alimentagéo
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Tabela 10. Investimento individual na estratégia de produtor pelos membros do grupo A nas quatro

condigdes experimentais.

Ind. N PP PP(E) P(rg;)' Teste N PP PP(E) P(ré’;" Teste
AD-AP AD-BP
GU™ 62 22 21 03 Z=0,4p=0,34 55 19 27 05  Z=-2,3p<0,05(-)
QU™ 37 8 17 05 Z=-30p<0,01(-) 47 23 21 05  Z=0,5p=0,29
IvMA 54 11 19 04 Z=-24p<0,05(-) 51 16 22 04  Z=-1,8 p<0,05(-)
AV 48 18 20 04 Z=-05p=0,31 32 9 16 05  Z=-2,4 p<0,001(-)
BR 54 32 20 04 Z=34p<0,001(+) 56 31 26 05 Z=1,3p=0,21
HE 42 15 18 04 Z=-0,3p=0,20 45 20 18 04  Z=0,8p=0,23
WR 34 12 15 04 Z=-1,0p=0,15 13 7 06  Z=-2,5p<0,01(-)
YA 49 23 21 04 Z=0,7p=0,24 7 4 06  Z=-1,8 p<0,05(-)
F1 - - - - - 53 27 05  Z=-54p<0,001(-)
BD-AP BD-BP
GU™ 30 12 9 03 Z=1,1p=0,14 59 31 11 0,2 Z=6,6 p<0,001(+)
QU™ 35 6 11 03 Z=-19p<005(-) 47 4 10 0,2 Z=-2,2 p<0,05(-)
IvFA 27 2 10 04 Z=-33p<0,001() 38 1 0,3 Z=-3,2 p<0,001(-)
BR 40 21 11 03 Z=36p<0,00L(+) 35 8 8 02 Z=-0,2p=0,49
HE 31 7 8 0,3 Z=-0,6 p=0,29 35 4 10 03 Z=-2,2 p<0,05(-)
F1L 36 10 9 0,3 Z=0,2p=0,40 50 9 11 02 Z=-0,7p=0,25

N= Total plataformas visitadas, PP= Total plataformas produzidas, PP(E)= NUmero esperado de
plataformas produzidas calculado pela equacgdo: [ Splataformas/nimero de individuos que
participaram na sessdo]/nimero de plataformas visitadas), Prop.(E)= Proporcdo esperada de
plataformas produzidas calculado pela equacdo: PP(E)/N. As fémeas e machos adultos estdo
identificados pelas letras sobrescritas (FA e MA). Os demais individuos eram adultos jovens,
subadultos, jovens e filhotes. (+) e (-): maior ou menor investimento individual na estratégia de
produtor, respectivamente.
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Tabela 11. Investimento individual na estratégia de produtor pelos membros do grupo B nas quatro
condicdes experimentais.

Ind. N PP PP (E) Prop.(E) Teste N PP PP(E) Prop.(E) Teste
AD-AP AD-BP
UM 140 6 18 0,1 Z7=-23p<0,01 55 3 6 01  Z=-1,3p=0,09
KA™ 175 23 23 0,1 Z=-0,1p=0,92 185 22 22 01  Z=-0,38p=03
PLP 145 19 18 0,1 Z=-05p=0,66 160 19 19 01  Z=-0,1p=0,48
VE™ 160 26 21 0,1 Z=12p=0,24 175 25 20 0,1 Z=1,1p=0,13
CA™ 165 25 23 0,1 Z=0,4p=0,727 195 26 23 0,1 Z=0,6 p=0,28
DA™ 155 11 20 0,1 Z=-22p<0,05 195 22 23 01  Z=-0,2p=0,41
SE™* 60 2 8 0,1 Z=-2,2p<0,05 5 0 1 0,1 -
JN 170 20 23 0,1 Z=-0,6p=0,55 185 31 22 0,1 Z=2,1 p<0,05
ME 170 37 22 0,1 Z=33p<0,00 180 30 21 0,1 Z=2,1 p<0,05
F1 - - - - - 195 14 23 01  Z=-2,0 p<0,05
F2 - - - - - 85 6 10 01  Z=-1,2p=0,11
BD-AP BD-BP
KA™ 50 18 7 0,1 Z=4,9 p<0,001 44 2 7 02  Z=-2,2p<0,05
PL"A 31 3 5 0,2 Z=-1,0p=0,34 61 9 10 02  Z=-0,5p=0,32
VE™ 28 3 4 0,2 Z=-0,6p=053 64 15 9 0,1 Z=2,5p<0,01
CA™ 41 6 5 0,1 Z=0,5p=0,60 51 3 6 01  Z=-1,3p=0,08
DA™ 31 2 5 0,2 Z=-15p=0,07 47 7 01  Z=-1,9p<0,05
IN 30 1 5 0,2 Z=-19p<0,05 54 8 01  Z=-0,2p=0,41
ME 38 3 7 0,2 Z=-1,6p=0,11 56 9 9 0,2 7=0,2 p=0,41
FA1 51 11 6 0,1 Z=2,4p<0,05 67 13 8 0,1 Z=2,2 p<0,05
F4 - - - - - 52 4 7 01  Z=-1,3p=0,09
F5 - - - - - 55 9 7 0,1 Z=0,9 p=0,16

F6 - - - - - 50 9 7 0,1 Z=0,8 p=0,21

N= Total plataformas visitadas, PP= Total plataformas produzidas, PP(E)= NUmero esperado de
plataformas produzidas calculado pela equagdo: [¥ Splataformas/nimero de individuos que
participaram na sessdo]/nimero de plataformas visitadas), Prop.(E)= Proporcdo esperada de
plataformas produzidas calculado pela equacdo: PP(E)/N. As fémeas e machos adultos estdo
identificados pelas letras sobrescritas (FA e MA). Os demais individuos eram adultos jovens,
subadultos, jovens e filhotes. (+) e (-): maior ou menor investimento individual na estratégia de
produtor, respectivamente.
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COMPARAGOES ENTRE CONDIGCOES DE MESMA DENSIDADE DE RECURSOS

(TESTE DO MODELO DE MAXIMIZAGAO)

Sucesso de forrageio individual

Sob condi¢bes de alta densidade de recursos o consumo individual de goma arabica
pelos membros do grupo A foi, em média, 14,8 + 2,0 ml (N=8) por plataforma e 23,2 + 4,5
ml (N=8) por sessdo amostral na condicdo de alta produtividade (AD-AP) e 6,0 = 1,6 ml
(N=9) na plataforma e 9,4 £ 2,0 ml (N=9) na sessdo na condicdo de baixa produtividade. A
comparacdo entre essas duas condicdes de produtividade confirma que o consumo individual
foi maior na condicdo de alta produtividade, tanto na plataforma (t= 10,8; N;= 8; N,= 9;
p<0,001) como na sessdo amostral (t= 7,8; N;= 8; N,= 9; p<0,001). Sob condi¢des de alta
densidade, o consumo de goma pelos membros do grupo B foi, em média, de 19,3 + 3,5 ml
(N=9) por plataforma e 32,5 £ 6,5 ml (N= 9) por sessdo amostral na condi¢do de alta
produtividade (AD-AP) e 10,6 + 3,0 ml (N=11) por plataforma e 17,3 + 4,0 ml (N=11) por
sessdo amostral na condicdo de baixa produtividade. A comparacdo das médias também
confirma que o consumo individual no grupo B foi maior na condigéo de alta produtividade,
tanto na plataforma (t= 5,8; N;= 9; N,= 11; p<0,001) como na sessdo amostral (t= 6,2; N;=
9; Np= 11; p<0,001). Apesar da quantidade de goma arabica oferecida para os dois grupos
ter sido adequada a quantidade média de alimento consumido em cada experimento, 0S
membros do grupo A consumiram menos do que os individuos do grupo B nas duas
condicOes de produtividade, tanto na plataforma (tap)=-3,2; N1=8; N»=9; p<0,001; tep=-4,1,
N1=9; N»=9; p<0,001) como na sessao amostral (tap)=-3,5; N1=8; N»=9; p<0,001; tgp)=-5,5;

N;=9; N,=9; p<0,001).
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Sob condic¢des de baixa densidade de recursos, o consumo médio de goma arabica
pelos membros do grupo A foi de 11,9 + 6,3 ml (N= 6) por plataforma e 14,0 £ 6,6 ml
(N= 6) por sessdo amostral na condicdo de alta produtividade e 8,9 £ 2,8 ml (N= 6) na
plataforma e 12,7 + 4,8 ml (N= 6) na sessdo amostral na condicdo de baixa produtividade.
Ao contrario do previsto pelo Modelo de Maximizacéo, esse consumo individual nao diferiu
entre as condigdes de alta e baixa produtividade, tanto na plataforma (t=1,1; Ny ,= 6; p=0,15)
como na sessdo amostral (t= 0,4; Ni,= 6; p= 0,35). O consumo medio individual pelos
membros do grupo B nas condicBes de baixa densidade foi de 16,7 = 4,0 ml (N=10) na
plataforma e 24,0 £ 5,0 ml (N= 10) na sessdo amostral na condicdo de alta produtividade e
7,4 £ 1,4 ml (N=11) na plataforma e 10,0 £ 1,9 ml (N= 11) na sessdo amostral na condi¢do
de baixa produtividade. Para esse grupo, como previsto, 0 consumo individual de goma foi
maior na condi¢do de alta produtividade, tanto na plataforma (t= 6,4; N;= 10; N,= 11;
p<0,01) como na sessdo amostral (t= 7,4; N;= 10; N,= 11; p<0,01). Os individuos do grupo
A ingeriram menos goma do que os membros do grupo B apenas no total da sessdo amostral
da condi¢do BD-AP (t= 3,2; N1= 6; N,= 10; p<0,05). A ingestdo de goma pelos membros
dos dois grupos nas outras condi¢des foi similar, tanto na plataforma (BD-AP: t = 1,8; N1=6;
N,= 10; p=0,06; BD-BP t=-1,5; N;= 6; N,= 11; p= 0,07) como na sessao amostral (BD-BP:
t=-1,7; N;= 6; N,=11; p=0,10).

Sob condicGes de alta densidade, o sucesso de forrageio dos membros dos grupos A e
B quando adotavam a estratégia de produtor e usurpador foi semelhante sob condicdes de
alta produtividade (AD-AP) (Figura 15). J& sob condicGes de baixa produtividade (AD-BP),
0 sucesso de forrageio individual foi maior quando adotaram a estratégia de produtor (Figura
15).

Sob condicGes de baixa densidade de recursos, o sucesso de forrageio dos membros

do grupo B foi semelhante quando adotaram a estratégia de produtor e usurpador em ambas
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as condicdes de produtividade. O sucesso de forrageio dos membros do grupo A, por sua
vez, foi maior quando adotaram a estratégia de usurpador do que de produtor sob condicbes
de alta produtividade. Sob condi¢cdes de baixa produtividade, o sucesso dos produtores e
usurpadores desse grupo também foi semelhante (Figuras 15).

Portanto, a predicdo do Modelo de Maximizacao de que o sucesso dos usurpadores €
semelhante ou maior do que o dos produtores sob condicdes de alta produtividade (Predicao
2.1) foi suportada em ambos os grupos de estudo em ambas as condicGes de densidade.
Contudo, a predicdo de que o sucesso da estratégia de produtor é maior do que a de
usurpador sob condicdes de baixa produtividade (Predicdo 2.2) foi suportada em ambos os

grupos sob condic¢des de alta densidade e rejeitada sob condi¢des de baixa densidade.

Vantagem do produtor

O consumo de goma arabica pelos usurpadores foi maior do que a vantagem do
produtor sob condicdes de alta densidade e alta produtividade de recursos em ambos 0s
grupos. Quando havia uma alta densidade e baixa produtividade de recursos, a vantagem do
produtor foi maior do que a média do consumo dos usurpadores no grupo B, mas semelhante
no grupo A (Figura 16).

A média do consumo dos usurpadores sob condi¢des de baixa densidade e alta
produtividade foi maior do que a vantagem do produtor em ambos os grupos (Figura 16).
Quando a produtividade e a densidade eram pequenas, a vantagem do produtor foi similar a
média do consumo dos usurpadores do grupo A e menor do que a média do consumo dos
usurpadores do grupo B (Figura 16). Portanto, a Predi¢do 3.1 de que a vantagem do produtor
é maior sob condigBes de baixa produtividade foi suportada por ambos 0s grupos nas

condicOes de alta densidade e pelo grupo A também na condi¢do de baixa densidade.
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Figura 15. Média * desvio padrdo da ingestdo de goma-arabica pelos membros dos grupos A e B quando adotaram a estratégia de produtor e
usurpador sob as duas condic¢des de produtividade com alta e baixa densidade de recursos. Os asteriscos indicam a diferenca significativa

(p<0,05) entre as estratégias de produtor e usurpador.
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Estrategistas puro produtores, puro usurpadores e oportunistas dentro do grupo

As proporcdes de individuos produtores, usurpadores e oportunistas no grupo A nao
variaram entre as condicOes de alta e baixa produtividade com alta densidade de recursos.
No entanto, houve uma tendéncia (sem atingir significancia estatistica) para um maior
nimero de usurpadores sob condicGes de alta produtividade e um maior ndmero de
produtores sob condicBes de baixa produtividade. Por outro lado, a propor¢do do numero de
individuos produtores no grupo B foi maior na condicdo de baixa produtividade, enquanto
que o numero de individuos usurpadores foi maior na condicdo de alta produtividade (Figura
17). A proporcdo de individuos oportunistas foi equitativa nas duas condi¢cdes de
produtividade (Figura 17). Esses resultados confirmam as Predicdes 4.1.1 e 4.1.2 de que
haveria um maior numero de produtores sob condicdes de baixa produtividade e um maior
numero de usurpadores sob condi¢des de alta produtividade. A Predicdo 4.1.3 foi rejeitada
porque o numero de individuos oportunistas ndo foi maior sob condicGes de baixa
produtividade.

Sob condigdes de baixa densidade de recursos, a propor¢do de individuos produtores
e usurpadores ndo variou entre as duas condicdes de produtividade em ambos os grupos de
estudo (Figura 17). A proporc¢éo de estrategistas oportunistas também n&o variou no grupo
A, mas foi menor na condi¢do de baixa produtividade no grupo B (Figura 17). Também
houve uma tendéncia (sem atingir significancia estatistica) de ocorréncia de um maior
nimero de produtores sob condi¢cdes de alta produtividade e um menor ndmero de
usurpadores sob condicdes de baixa densidade em ambos o0s grupos de estudo. Essa

tendéncia € oposta as Predicdes 4.1.1, 4.1.2 e 4.1.3 do Modelo de Maximizacé&o.
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Investimento individual nas estratégias de produtor e usurpador

A proporcéo de sessdes nas quais 0s membros do grupo A adotaram as estratégias de
produtor (t=-0,3; N1 ,=8; p= 0,40), usurpador (t=-0,02; N1 ,= 8; p= 0,50) e oportunista (t=
0,4; N1 .= 8; p=0,34) foram semelhantes nas condicdes de alta e baixa produtividade. A taxa
p/u individual também ndo diferiu significativamente entre estas condi¢des (t= 0,2; N1 ,= 8;
p=0,83) (Tabela 12).

Os membros do grupo B adotaram menos a estratégia de produtor na condicao de alta
produtividade (t= -2,3; N1 ,= 8; p<0,05), mas a proporcao de sessdes nas quais eles usaram a
estratégia de usurpador e oportunista ndo diferiu entre as condi¢cGes de produtividade
(twsurpadon= 0,9; N12= 8; p= 0,19; tporunisty= 1,1; N1o= 8; p= 0,14). A taxa “p/u” dos
membros do grupo B também foi semelhante em ambas as condigdes de produtividade
(t=-1,4; N1 ,=8; p=0,20) (Tabela 13).

Sob condi¢bes de baixa densidade de recursos, a proporgdo de sessGes nas quais 0s
membros de ambos 0s grupos adotaram a estratégia de produtor (A: t= 1,8; N = 6; p=0,06;
B: t=-0,2; N1,= 8; p= 0,44), usurpador (A: t= 0,7; N1,= 6; p= 0,26; B: t= -0,7; N1 ,= 8;
p= 0,26) e oportunista (A: t= -0,2; Ni,= 6; p= 0,44; B: t= 1,1; Ny,= 8; p= 0,16) foram
semelhantes nas condigdes de alta e baixa produtividades. A taxa “p/u” individual nos dois
grupos de estudo também ndo variou entre estas condi¢des (A: t= 0,6; N1,= 6; p= 0,30; B:
t=0,7; N1 ,=8; p=0,25) (Tabela 12 e 13).

As predicOes de que o investimento dos individuos na estratégia de oportunista
(Predicdo 4.2.1) seria maior e na estratégia de usurpador (Predicdo 4.2.2) seria menor nas
condicdes de baixa produtividade foram rejeitadas em ambos os grupos nas duas condigdes

de densidade. Apesar da Predigdo 4.2.3 de que a estrateégia de produtor seria maior na
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Tabela 12. Investimento individual nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista pelos
membros do grupo A e B nas condicGes de alta densidade de recursos.

Individuos PP PP PU PU 0 o taxap/u  taxa p/u
AD-AP  AD-BP AD-AP  AD-BP AD-AP  AD-BP  AD-AP  AD-BP

Grupo A

AV 0,28 0,15 0,41 0,60 0,31 0,25 0,78 0,35
BR 0,31 0,39 0,14 0,29 0,55 0,32 1,56 121
GU 0,17 0,24 0,50 0,48 0,33 0,28 0,51 0,57
HE 0,23 0,27 0,54 0,36 0,23 0,36 0,51 0,81
v 0,04 0,19 0,61 0,48 0,36 0,33 0,25 0,46
QU 0,08 0,36 0,76 0,32 0,16 0,32 0,19 1,03
WR 0,27 0,13 0,50 0,63 0,23 0,25 0,59 0,33
YA 0,39 0,17 0,35 0,67 0,26 0,17 1,06 0,33
Média 0,22 0,24 0,48 0,48 0,30 0,29 0,68 0,64
DP 0,12 0,10 0,18 0,14 0,12 0,06 0,45 0,34
Grupo B

CA 0,18 0,21 0,36 0,38 0,45 0,41 0,60 0,63
DA 0,10 0,31 0,65 0,49 0,26 0,21 0,25 0,63
JN 0,03 011 0,50 0,38 0,47 0,51 0,33 0,49
JU 0,11 0,09 0,85 0,73 0,04 0,18 0,14 0,20
KA 0,20 0,38 0,51 0,46 0,29 0,16 0,48 0,78
ME 0,15 0,17 0,26 0,44 0,59 0,39 0,77 0,50
PL 0,11 0,38 0,43 0,44 0,46 0,19 0,49 0,84
VE 0,25 0,23 0,44 0,40 0,31 0,37 0,68 0,57
Média 0,14* 0,23* 0,50 0,46 0,36 0,30 0,47 0,57
DP 0,07 0,11 0,18 0,11 0,17 0,13 0,22 0,19

*diferencgas significativas entre pares (p<0,05). Os valores mostram a propor¢do de sessdes nas quais
os membros dos grupos adotaram a estratégia de produtor (PP), usurpador (PU) e oportunista (O) e a
taxa de investimento na estratégia de produtor pela de usurpador (taxa p/u). Também sdo mostrados
a média total e o desvio padrdo (DP) dos grupos.
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Tabela 13. Investimento individual nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista pelos
membros do grupo A e B nas condic¢bes de baixa densidade de recursos.

Individuos PP PP PU PU @] @] taxa p/u taxa p/u
BD-AP BD-BP BD-AP BD-BP BD-AP BD-BP BD-AP BD-BP

Grupo A

BR 0,40 0,13 0,30 0,65 0,30 0,22 1,22 0,29
F1 0,08 0,03 0,60 0,70 0,32 0,27 0,32 0,18
GU 0,32 0,33 0,56 0,20 0,12 0,47 0,61 1,28
HE 0,13 0,08 0,65 0,85 0,22 0,08 0,30 0,12
v 0,04 0,04 0,92 0,96 0,04 0,00 0,06 0,04
QU 0,10 0,00 0,80 0,86 0,10 0,14 0,18 0,06
Média 0,18 0,10 0,64 0,70 0,18 0,20 0,45 0,33
Desvio 0,15 0,12 0,21 0,27 0,11 0,16 0,42 0,47
Grupo B

KA 0,29 0,06 0,21 0,94 0,50 0,00 1,15 0,06
PL 0,05 0,13 0,85 0,78 0,10 0,10 0,10 0,20
VE 0,00 0,08 0,84 0,61 0,16 0,32 0,10 0,27
CA 0,00 0,03 0,76 0,91 0,24 0,06 0,14 0,06
DA 0,05 0,00 0,90 0,94 0,05 0,06 0,07 0,03
ME 0,04 0,14 0,83 0,81 0,13 0,06 0,12 0,20
JN 0,00 0,08 0,95 0,81 0,05 0,11 0,02 0,15
F1 0,09 0,05 0,52 0,65 0,39 0,30 0,34 0,22
Média 0,06 0,07 0,74 0,80 0,20 0,12 0,25 0,15
Desvio 0,10 0,05 0,25 0,13 0,17 0,12 0,37 0,09

Os valores mostram a proporcao de sessdes nas quais 0s membros dos grupos adotaram a estratégia
de produtor (PP), usurpador (PU) e oportunista (O) e a taxa de investimento na estratégia de produtor
pela de usurpador (taxa p/u). Também sdo mostrados a média total e o desvio padrdo (DP) dos
grupos.
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condicdo de baixa produtividade ter sido suportada pelo grupo B nas condigdes de alta
densidade ela foi rejeitada neste grupo nas condi¢cdes de baixa densidade e em ambas as

condicdes de densidade pelo grupo A.

Laténcia do primeiro usurpador entre diferentes produtividades de recursos

Como previsto pelo Modelo de Maximizacao, a laténcia para o primeiro usurpador
chegar na plataforma sob condicGes de alta densidade de recursos foi menor na condigédo de
baixa (mediana (a)= 56 s; mediana g)= 36 s) do que alta (mediana (a= 76 s; mediana g)= 86
s) produtividade em ambos o0s grupos (A: U= 4154; N;= 105; N,= 95; p<0,05; B: U= 1348;
N;= 145; N,= 184; p<0,01). A comparacdo entre 0s grupos mostra que esta laténcia foi
semelhante na condicdo de alta produtividade (U= 6944; N;= 105; N,= 145; p= 0,23), mas
menor no grupo B na condicdo de baixa produtividade (U= 4333; N;= 95; N,= 184;
p<0,001).

Diferente do esperado, a laténcia do primeiro usurpador ndo diferiu entre as
condicdes de alta (mediana= 31 s) e baixa (mediana= 49 s) produtividade de recursos sob
condicdes de baixa densidade no grupo A (U= 1114,5; N;= 48; N,=57; p= 0,10). No grupo
B, por sua vez, a laténcia foi maior na condi¢do de alta produtividade (alta: mediana= 57 s;
baixa: mediana= 15 s; U= 1348; N;= 47; N,= 82; p<0,01). A comparacdo entre 0S grupos
nas condi¢des de baixa densidade mostrou que a laténcia foi semelhante nas condi¢des de
alta produtividade (U= 988; N;= 48; N,= 47; p=0,38) e maior no grupo A na condicdo de
baixa produtividade (U= 1258; N;= 57; N,= 82; p<0,01).

Portanto, a Predicdo 5.1 de que os usurpadores reduzem a laténcia de chegada ao
recurso alimentar sob condi¢des de baixa produtividade foi confirmada apenas sob

condicdes de alta densidade.
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COMPARAGAO ENTRE DIFERENTES DENSIDADES DE RECURSOS

(TESTE DO MODELO PARA AMBIENTES ESTOCASTICOS)

Variancia da quantidade de alimento consumida pelos produtores e usurpadores

Apesar do coeficiente de variacao ter sido maior para os produtores do que para 0s
usurpadores do grupo A em todas as condicdes experimentais, a diferenca na variancia da
quantitade de alimento ingerida por estes estrategistas foi significativa apenas nas condi¢oes
AD-AP e BD-BP. Por outro lado, os coeficientes de variacdo dos produtores do grupo B
foram significativamente maiores em todas as condicBes experimentais (Tabela 14). Assim,
a Predicdo 6.1 do Modelo PU para Ambientes Estocasticos de que os produtores apresentam
uma maior variacdo na quantidade de alimento ingerida foi confirmada.

No entanto, ao contrario do esperado por este modelo, a variagdo no consumo de
goma pelos usurpadores do grupo A sob condi¢cdes de alta produtividade foi maior na
condicdo de baixa densidade de recursos (z= 2,1; N;=100; N,= 44; p= 0,04). A variacdo do
consumo pelos usurpadores do grupo A sob condigdes de baixa produtividade foi
semelhante em ambas as condi¢cdes de densidade (z= 1,6; Ni= 87; N,= 55; p= 0,11). A
variacdo no consumo pelos usurpadores do grupo B foi semelhante nas condicOes de alta e
baixa densidade com alta produtividade (z= 1,8; N;= 142; N,= 45; p= 0,07) e maior na
condicdo de baixa densidade e baixa produtividade (z= 4,8; N;= 162; N,= 80; p<0,01). A
variacdo da quantidade de alimento ingerida pelos produtores dos grupos A (AP: z= 0,6;
N;= 136; N,=58; p= 0,57 ; BP: z= 0,8; N;= 126; N,=57; p=0,44) e B (AP: z=1,9; N;= 157,
N,= 47; p= 0,05; BP: z= 0,1; N;= 189; N,= 80; p= 0,88) foi semelhante entre as condicdes
de densidade de recurso. Contudo, os produtores do grupo B exibiram uma tendéncia (sem

atingir significancia estatistica) de reducéo da variacdo do consumo de alimento em resposta
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a reducdo na densidade nas condicdes de alta produtividade. Esses resultados ndo estdo de
acordo com o Modelo para Ambientes Estocasticos, o qual prevé que os usurpadores
apresentam uma maior variacdo na quantidade de alimento ingerida quando a densidade do

recurso € baixa. Rejeita-se a Predicéo 6.2.

Sucesso de forrageio das estratégias de produtor e usurpador entre diferentes
densidades de recursos

A adocdo da estratégia de produtor pelos membros do grupo A conferiu um maior
sucesso de forrageio na condicdo de altas densidade e produtividade de recursos (t= 12,8;
N;= 8; N,= 6; p<0,01), enquanto que a adocdo da estratégia de usurpador ndo afetou o
sucesso de forrageio nessas condi¢des de alta produtividade (t= 0,3; N;= 8; N,= 6; p= 0,4).
O sucesso de forrageio dos membros do grupo grupo B foi maior na condicdo de alta
densidade tanto quando adotaram a estratégia de produtor (t= 2,2; N;= 9; N,= 10; p<0,05)

quanto a de usurpador (t= 1,8; N;= 9; N,= 10; p<0,05).

Tabela 14. Média + desvio padrdo do consumo de goma (ml) pelos membros dos grupos A e B em
cada plataforma e o coeficiente de variagdo desse consumo (CV). Também sdo mostrados
0 resultado do teste do coeficiente de variagéo (z) e o valor de p.

AD-AP AD-BP BD-AP BD-BP
Produtor Usurpador Produtor Usurpador Produtor Usurpador Produtor Usurpador

Grupo A
Média+DP 37+14 35+10 26+08 22+06 29+10 30+11 33+11 27+06
Ccv 0,4 0,3 0,3 0,3 1,0 0,4 0,3 0,2
N 136 100 126 87 47 44 57 55
z=2,7; p<0,01* z=1,3; p=0,20 z=0,4; p=0,68 z=3,0; p<0,01*
Grupo B
Média+DP 38+17 40+12 36+15 27+09 37+13 34+08 27+10 28+05
CcVv 0,5 0,3 0,4 0,3 0,3 0,2 0,4 0,2
N 157 142 189 162 47 45 80 80
z=4,1; p<0,01* 7=2,9; p<0,01* 7=2,2; p<0,05* 7=6,2; p<0,01*

* Os asteriscos indicam diferencas significativas entre os pares
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Sob condicdes de baixa produtividade, o sucesso de forrageio dos membros do grupo
A foi semelhante nas condicdes de alta e baixa densidades quando adotaram a estratégia de
produtor (t= -1,4; N;= 9; N,= 6; p= 0,11), mas maior na condi¢do de baixa densidade
quando adotaram a estratégia de usurpador (t=-3,0; N;=9; N,= 6; p<0,05). Por outro lado, o
sucesso de forrageio dos produtores do grupo B foi maior na condi¢cdo de alta densidade
(t= 4,5; N;= 11; N,= 11; p<0,01), enquanto o sucesso dos usurpadores foi semelhante em
ambas as condi¢des de densidade (t= 0,9; N;=11; N,=11; p=0,19).

Portanto, a Predicdo 7.1.1 de que o sucesso dos produtores seria maior sob condicdes
de alta densidade é parcialmente suportada. A Predicdo 7.1.2 de que os usurpadores teriam
um maior sucesso de forrageio sob condicdes de alta densidade é suportada apenas pelo

grupo B nas condi¢es de alta produtividade.

Laténcia do primeiro usurpador entre diferentes densidades de recursos

Sob condicdes de alta produtividade, a laténcia do primeiro usurpador dos grupos A e
B foi maior na condigdo de alta densidade de recursos (A: U= 1800; N; = 105; N,= 48;
p<0,01; B: U= 2452; N;= 145; N,= 47; p<0,01). Sob condicbes de baixa produtividade, a
laténcia do primeiro usurpador do grupo A foi semelhante em ambas as condigdes de
densidade (U= 2695; N;= 95; N,=57; p= 0,96), mas foi maior na condi¢éo de alta densidade
no grupo B (U= 5768; N1= 184; N,= 82; p<0,01). Desta forma, a predi¢do de que a laténcia
dos usurpadores reduz em resposta a uma diminuicdo da densidade (Predicdo 8.1) é

suportada apenas para o grupo B.
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Taxa de consumo de goma

A taxa de consumo de goma (quantidade ingerida/tempo de permanéncia na
plataforma) pelos membros do grupo A sob condicdes de alta produtividade de recursos foi
similar nas condicdes de alta (12,9 £ 21,5 ml/min.) e baixa (13,4 = 21,5 ml/min.) densidades
(t= -0,04; N1= 8; N,= 6; p= 0,5). Ao contrario do esperado pelo Modelo para Ambientes
Estocasticos, a taxa de consumo pelo grupo B sob as mesmas condicdes de alta
produtividade foi maior na condicdo de baixa (4,8 £ 1,0 ml/min.) do que alta (3,6 + 0,9
ml/min.) densidade de recursos (t= 2,6; N1=9; N,= 8; p<0,05).

Sob condicBes de baixa produtividade, a taxa de consumo de goma pelos membros de
ambos os grupos foi maior na condicdo de alta (A: 4,7 £ 0,8 ml/min.; B: 5,2 £ 2,8 ml/min.)
do que de baixa (A: 3,7 = 0,7 ml/min.; B: 3,2 + 0,9 ml/min.) densidade (A: t= 2,4; N;= 9;
N,= 6; p<0,05; B: t= 2,2; N;= 10; N,= 11; p<0,05). Consequentemente, a maior parte dos
resultados permite rejeitar a Predi¢do 9.1 de que a taxa de consumo de alimento seria maior
sob condigdes de baixa densidade.

Em relacdo as estratégias de forrageio, a taxa de consumo de goma pelos usurpadores
do grupo A sob condigdes de alta produtividade de recursos foi maior do que a dos
produtores em ambas as condi¢des de densidade (alta: t= 2,2; p<0,05; baixa: t= 3,1;
p<0,05) (Figura 18). A taxa de consumo pelos usurpadores do grupo B foi maior do que a
dos produtores sob condicdes de alta produtividade e densidade (t= -3,7; N1= 9; N,= 8;
p<0,01), mas ndo variou com a estrategia adotada sob condi¢des de baixa densidade (t=-1,7;
N;=9; N,=8; p=0,06) (Figura 18).

No grupo A, a adocdo de uma estratégia de produtor ou usurpador nao afetou a taxa
de consumo de goma sob condicOes de baixa produtividade e alta densidade (t= 1,6; N1=9;

N,= 6; p= 0,07), mas a taxa dos usurpadores foi maior sob condi¢des de baixa densidade
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(t= 2,8; N;= 9; N,= 6; p<0,05). A taxa de consumo pelos membros do grupo B foi maior
quando eles adotaram a estratégia de usurpador em ambas as condi¢des de densidade de
recursos (alta: t= -1,9; Ni= 10; N,= 11; p<0,05; baixa: t= -9,1; N;= 10; N,= 11; p<0,01)
(Figura 18).

A maior parte destes resultados é oposta a Predi¢do 9.2 de que a taxa de consumo de
alimento pelos usurpadores seria menor do que a dos produtores sob condicGes de baixa

produtividade devido ao maior numero de individuos compartilhando cada plataforma.

Estratégias de forrageio entre diferentes condic¢des de densidade de recursos

Sob condicbes de alta produtividade, a propor¢do de individuos adotando a estratégia de
usurpador em ambos os grupos foi maior do que o esperado quando havia cinco aparatos
disponiveis, mas nao diferiu do esperado quando havia apenas dois aparatos. Sob condi¢bes
de baixa produtividade, a proporcdo de individuos usurpadores no grupo A também foi
maior do que o esperado na condicdo de alta densidade e ndo diferiu do esperado na
condicdo de baixa densidade. A propor¢do de individuos usurpadores no grupo B, por sua
vez, ndo diferiu do esperado em ambas condig¢des de densidade (Figura 19).

A Predicdo 10.1 de que o numero de usurpadores seria igual ao esperado sob
condicdes de alta densidade e menor ou igual ao esperado sob condi¢6es de baixa densidade
foi confirmada em ambos o0s grupos nas condi¢des de alta produtividade e confirmada no

grupo A nas condicdes de baixa produtividade.
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Figura 18. Média + desvio padrdo da taxa do consumo de goma (ml/minuto) pelos membros dos grupos A e B, quando adotaram as estratégias de produtor
e usurpador, nas duas condigdes de densidade com alta e baixa produtividade de recursos. Os asteriscos indicam diferencgas significativas

(p<0,05) entre as estrategias.
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Analise individual

Os valores dos residuos padronizados individuais do investimento na estratégia de produtor
pelos membros do grupo A foram semelhantes entre as condicfes de alta e baixa densidade
com alta produtividade de recursos (t= 0,3; N1 .= 5; p= 0,40). Porém, com excecao de um
individuo (IV), todos os membros do grupo A apresentaram uma tendéncia de aumentar o
investimento na estratégia de produtor na condicdo de baixa densidade de recursos (Figura
20). Se o individuo IV ¢ excluido da analise, os demais membros do grupo A investiram
mais na estratégia de produtor do que o esperado na condicdo de baixa densidade de
recursos (t= 2,9; Ny .= 4; p<0,05).

O investimento na estratégia de produtor pelos membros do grupo B também néo
diferiu entre as condi¢cdes de alta e baixa densidade com alta produtividade de recursos
(t= 0,68; N1,=7; p= 0,26). Observou-se que a maioria dos individuos desse grupo exibiu
uma tendéncia de reducdo do uso da estratégia de produtor em resposta a reducdo da
densidade de recursos, o que foi provavelmente uma consequéncia do grande investimento
na estratégia de produtor pelo individuo KA na condicdo de baixa densidade (Figura 20).

Sob condicdes de baixa produtividade, o investimento na estratégia de produtor pelos
individuos de ambos os grupos ndo diferiu entre as condi¢des de alta e baixa densidade
(grupo A: t=-0,33; N1 ,=6; p=0,38; grupo B: t=0,88; N1 .= 8; p=0,20; Figura 20).

Portanto, a Predicdo 10.2 de que todos os membros dos grupos aumentariam o
investimento na estratégia de produtor sob condi¢cfes de baixa densidade foi parcialmente

suportada apenas pelo grupo A na condicéo de alta produtividade.
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Figura 19. Proporcdo observada e esperada de usurpadores nos grupos A e B nas duas condic¢Ges de densidade com alta e baixa produtividade de recursos.
Os asteriscos indicam diferencas significativas entre o observado e o esperado (p<0,05).
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INTERACOES AGONISTICAS

Diferente do esperado, a taxa de interagdes agonisticas entre 0s membros do grupo A
foi semelhante nas diferentes condi¢cfes de densidade e produtividade de recursos (H= 4,9;
gl= 3; p= 0,18) (Figura 21). Porém, conforme esperado, esta taxa variou em resposta as
variacOes de densidade e produtividade no grupo B (H=9,2; gl= 3; p<0,05). Os membros do
grupo B se engajaram mais em interacdes agonisticas sob condi¢des de baixa produtividade
de recursos, tanto sob condicGes de alta (AD-AP vs. AD-BP: U= 13302; N;= 161; N,= 196;
p<0,05) como de baixa (BD-AP vs. BD-BP: U= 6703; N;= 196; N,= 82; p<0,05)
densidades. A reducdo da densidade também gerou um aumento na taxa de interacdes
agonisticas entre 0s membros do grupo B, tanto sob condicGes de alta (U= 2289; N;= 161,
N,= 48; p<0,001) como de baixa (U= 6703; N1= 196; N,= 82; p<0,05) produtividade de
recursos (Figura 21).

O padréo observado no grupo B confirma as Predi¢fes 11.1 e 11.2, as quais prevéem
que a taxa de interacOes agonisticas aumentaria em resposta a uma reducdo da produtividade
e densidade de recursos. A taxa de interagdes agonisticas no grupo A, por outro lado, ndo da
suporte a estas predicoes.

Os sociogramas das interacdes agonisticas em ambos 0s grupos de estudo revelam
que os autores das agressdes foram geralmente adultos e que os receptores foram adultos

jovens e jovens (Figuras 22 e 23).
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ANALISES EM RELAGCAO AS CLASSES SEXO-ETARIAS

Sucesso de forrageio entre as classes sexo-etarias

O sucesso de forrageio das classes sexo-etarias presentes no grupo A, com excecao
do menor sucesso dos filhotes, foi semelhante sob condi¢Ges de altas densidade e
produtividade (Tabelas 15 e 16). No grupo B, apesar dos sucessos das classes terem sido
semelhantes na sessdo, com excecdo do filhote, o sucesso dos adultos jovens foi menor do
que o dos adultos em cada plataforma. Sob condicdes de baixa densidade e alta
produtividade, o sucesso de forrageio das classes sexo-etarias do grupo B nédo diferiu. No
entanto, as fémeas do grupo A apresentaram um maior sucesso de forrageio em cada
plataforma do que as outras classes (Tabelas 15, 16, 17, 18). Desta forma, a Predicdo 12.1.1
de que o sucesso de forrageio ndo difere entre as classes sexo-etarias, com excecao dos
filhotes que consumem menos alimento, sob condi¢des de alta produtividade €
parcialmente corroborada. Apesar do sucesso de forrageio total em cada sessdo ter sido
semelhante entre as classes em ambos 0s grupos, 0 sucesso em cada plataforma diferiu nos
grupos A e B (Figura 16).

Sob condi¢Bes de baixa produtividade, com excecdo do sucesso de forrageio
semelhante entre machos e filhotes do grupo B na condi¢cdo BD-BP, os filhotes de ambos os
grupos obtiveram um menor sucesso do que as demais classes sexo-etarias.

O sucesso de forrageio dos adultos jovens do grupo A em cada sessdo e plataforma
sob condigdes de alta densidade e baixa produtividade foi semelhante ao dos adultos e maior
do que o dos jovens (Tabelas 15 e 16). O sucesso dos jovens, por sua vez, foi semelhante ao
dos adultos na sessd@o, mas menor em cada plataforma. O sucesso dos jovens e adultos

jovens do grupo A foi semelhante sob condicGes de baixas densidade e produtividade. O
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sucesso dessas classes também foi semelhante ao sucesso das fémeas, mas maior que o dos
machos (Tabelas 15 e 16). Apesar do sucesso de forrageio dos adultos jovens do grupo B ter
sido semelhante ao dos adultos (machos e fémeas) em cada sessdo, ele foi menor em cada
plataforma sob condi¢des de alta densidade e baixa produtividade. Por outro lado, 0 sucesso
dos jovens, adultos jovens e adultos foi semelhante sob condi¢bes de baixas densidade e
produtividade (Tabelas 17 e 18). Portanto, a maior parte dos resultados ndo suporta a
Predicdo 12.2.1 de que o sucesso dos jovens e adultos seria semelhante sob condicBes de
baixa densidade, e que os primeiros teriam um menor sucesso do que ultimos sob condi¢des
de alta densidade. Vale destacar que o sucesso de forrageio dos adultos jovens e jovens de
ambos o0s grupos tendeu a ser menor do que o dos adultos em cada plataforma.

O sucesso das fémeas e machos adultos foi semelhante sob condicdes de alta
densidade e baixa produtividade. Porém, sob condicGes de baixas densidade e produtividade,
0 sucesso das fémeas foi maior do que o dos machos em cada sessdo e plataforma no grupo
A e em cada sessdo no grupo B (Tabelas 15 a 18). Esses resultados suportam parcialmente a
Predigdo 12.2.2 de que as fémeas adultas teriam um maior sucesso de forrageio do que os

machos sob condicGes de baixa produtividade.

Estratégias de forrageio entre as classes sexo-etarias

Grupo A

Diferente do esperado pelo Modelo PU, o investimento nas estratégias de produtor,

usurpador e oportunista pelos machos e fémeas adultos do grupo A foi similar sob condicdes

de altas densidade e produtividade. Porém, ao contrario do esperado, 0s machos investiram
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Figura 21. Média + desvio padrdo da frequéncia (nimero de interagdes/ hora) de interacoes
agonisticas observadas em cada plataforma nas quatro condicdes experimentais. As letras
indicam semelhanca entre os pares.
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Figura 23. Sociogramas das interagBes agonisticas entre os membros do grupo B em cada condi¢do

experimental. A espessura da linha é proporcional a taxa de interacao.
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menos na estratégia de usurpador e mais na estratégia de oportunista do que as
fémeas adultas sob condicdes de alta densidade e baixa produtividade (Figura 24; Tabela
19). A Previsdo 13.1.1 de que os machos adotariam mais a estratégia de usurpador do que as
fémeas ndo foi suportada pelo grupo A nas condicdes de alta densidade de recursos.

Os subadultos desse grupo utilizaram mais a estratégia de produtor e menos a de
usurpador do que os adultos de ambos 0s sexos. Durante o experimento com alta densidade
e baixa produtividade os subadultos atingiram a idade de adultos jovens e apresentaram um
investimento semelhante aos adultos nas trés estratégias. Nessa mesma condicdo, 0s jovens
adotaram menos a estratégia de usurpador e mais a de oportunista do que as demais classes
sexo-etarias (Figura 24; Tabela 19). A Predicdo 13.1.2 da hipdtese nula de que os individuos
das demais classes sexo-etdrias teriam um investimento semelhante nas estratégias de
forrageio ndo foi suportada sob as condicdes de alta densidade.

O investimento nas estratégias de forrageio pelos machos e fémeas adultos do grupo
A foi semelhante sob condic¢des de baixa densidade e alta produtividade, mas como previsto
na Predicdo 13.1.1, os machos tiveram um maior investimento na estratégia de usurpador do
que as fémeas sob condic¢des de baixa produtividade (Figura 24; Tabela 19).

O investimento nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista pelas outras
classes sexo-etarias foi semelhante em ambas condi¢bes de produtividade com baixa

densidade de recursos, dando suporte a Predi¢do 13.1.2 (Figura 24; Tabela 19).

GRUPO B

Novamente, ao contrario do esperado, o investimento nas estratégias de forrageio
pelos machos e fémeas adultos do grupo B foi semelhante sob condicdes de alta densidade e

produtividade. Sob condicdes de alta densidade e baixa produtividade as fémeas investiram
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mais na estratégia de produtor, menos na estratégia de oportunista e de forma semelhante na
estratégia de usurpador do que os machos adultos (Figura 25; Tabela 20). Portanto, a
Predicdo 13.1.1 também foi rejeitada pelo grupo B sob as condic¢des de alta densidade.

Porém, conforme esperado, as fémeas investiram mais na estratégia de produtor
e menos na estratégia de usurpador do que os machos adultos em ambas as condicdes de
produtividade sob condicGes de baixa densidade. Sob condi¢Bes de alta produtividade, o
investimento na estratégia de oportunista pelas fémeas adultas foi semelhante ao dos machos
adultos, mas os machos ndo adotaram a estratégia de oportunista sob condicdes de baixa
produtividade. Assim, a Predicdo 13.1.1 foi suportada pelo grupo B sob condicGes de baixa
densidade (Figura 33; Tabela 20).

Diferente do esperado pela Predicdo 13.1.2, os individuos de outras classes sexo-
etarias ndo investiram de maneira semelhante nas estratégias de usurpador e oportunista sob
condicdes de alta produtividade e baixa densidade. Os machos adultos investiram mais na
estratégia de oportunista e menos na de usurpador do que os jovens. Mas, como esperado, 0
investimento nas estratégias de forrageio por essas classes sexo-etarias foi semelhante sob

condicdes de baixa densidade e produtividade (Figura 25; Tabela 20).

Posicao hierarquica versus sucesso de forrageio

O indice de dominancia e a posicdo hierarquica dos membros dos grupos A e B
variaram entre os experimentos (Tabelas 21 e 22). A linearidade da hierarquia de
dominancia foi observada no grupo B em todas as condi¢des experimentais (p<0,05), mas
néo foi observada no grupo A. Em quase todos o0s experimentos o0 macho adulto IV do grupo

A obteve o maior indice de dominancia e a fémea GU, que deu a luz a maioria dos filhotes
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Tabela 15. Média * desvio padrdo do consumo de goma (ml) na sessdo amostral (s) e na plataforma (p) em relacdo a classe sexo-etaria no grupo A.

Fémea

Macho

Adulto

. Jovem Filhote Teste
adulta adulto jovem
AD-AP 27,2176 24,1 +16,1 21,3+ 16,7 104 +17,2 H= 29,4, p<0,001
(S) N= 55 N=28 N= 134 N=17 gl=3
P) 15,8 +10,2 15,0+9,9 144 +12,6 6,8+ 13,5 H= 30,9, p=0,01
N= 95 N= 45 N= 198 N= 26 gl=3
AD-BP 9,3+6,0 89+44 10,3+ 6,6 6,2+49 H= 8,2, p<0,05
(S) N= 53 N= 26 N= 81 N= 26 gl=3
P) 54+40 53+3,3 6,4+45 3,3+3,3 H= 21,2, p<0,001
N=92 N=44 N= 130 N= 48 gl=3
BD-AP 21,2+ 33,4 57146 12,3+12,6 9,9+6,9 H= 27,4, p<0,01
(S) N= 52 N= 24 N= 52 N= 26 gl=3
P) 19,3+ 32,3 52144 94+115 8,0+6,8 H= 27,4, p<0,01
N= 57 N= 26 N= 68 N= 32 gl=3
BD-BP 17,6 £10,1 5,816,9 12,3+6,7 11,2 +6,2 2,7+34 H= 57,6, p<0,01
(S) N=58 N= 26 N= 46 N= 30 N=12 gl=4
P) 11,2+8,2 42 +6,1 9,6+5,8 7,8+5,3 2,2%+3,.2 H= 53,5, p<0,01
N=91 N= 36 N=59 N= 43 N=15 gl=4
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Tabela 16. Matriz dos resultados (teste post-hoc Dunn) da comparacdo entre 0s sucessos de
forrageio das classes sexo-etarias do grupo A na sessao amostral (s) e na plataforma (p).

Macho adulto Adulto jovem Jovem Filhote
AD-AP
Fémea adulta z,=0,6; ns z=2,4;ns z,=5,3; p<0,05
zp=0,2; ns Zp=1,5; ns zp=5,4; p<0,05
(FA>F)
Macho adulto z=12;ns zs=4,3; p<0,05
zp=0,9; ns zp=4,7; p<0,05
(MA>F)
Adulto jovem Z:=4,2; p<0,05
zp=4,9; p<0,05
(AJ>F)
AD-BP
Fémea adulta z=0,3;ns z=0,8; ns z=2,1;ns
zp=0,3; ns Zzp=1,9; ns zp=2,9; p<0,05
(FA>)J)
Macho adulto z,=0,3; ns z=2,0;ns
zp=1,1;ns zp= 2,7, p<0,05
(MA>))
Adulto jovem z:= 2,8; P<0,05
zp=4,5; p<0,05
(AJ>))
BD-AP
Fémea adulta z:=5,1; p<0,05 z=2,3;ns Z,=2,6; ns
zp=4,8; p<0,05 zp= 3,5; p<0,05 zp=3,1; p<0,05
(FA>MA) (FA>AJ) (FA>))
Macho adulto z:=3,3; p<0,05 z=2,3;ns
Zp=2,3; NS Zp=1,7;ns
(AJI>MA)
Adulto jovem z:=0,7; ns
zp=0,3; ns
BD-BP
Fémea adulta z:=6,0; p<0,05 z=2,1;ns z=2,5;ns zs=5,7; p<0,05
zp=5,5; p<0,05 zp=0,4; ns Zzp=1,8; ns zp=5,1; p<0,05
(FA>MA) (FA>F)
Macho adulto z:=4,1; p<0,05 z:=3,2; p<0,05 z=1,1; ns
zp=5,0 p<0,05 zp=3,5; p<0,05 zp=1,1; ns
(AJI>MA) (J>MA)
Adulto jovem z,=0,6; ns z:=4,3; p<0,05
zp=1,4;ns zp=4,8; p<0,05
(AJ>F)
Jovem zs=3,7; p<0,05
zp=3,7; p<0,05
(I>F)
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Tabela 17. Média + desvio padrdo do consumo de goma (ml) na sessdo amostral (s) e na plataforma (p) em relagdo a classe sexo-etérias no grupo B.

FA MA Al J F Teste

AD-AP 34,5 +22,9 35+208 29,8 +18,1 8,7 £22,2 H= 72,5, p<0,01
) N= 123 N=76 N= 68 N=38 gl=3

(P) 20,6 + 18,9 21,6 +19,0 147+ 146 6,9+187 H= 79,6, p<0,01
N= 206 N= 123 N= 137 N= 48 gl=3

AD-BP 19,0 + 10,9 194+9,9 17,6 + 14,3 9,1+77 H= 57,6, p<0,01
() N=111 N= 76 N= 69 N= 92 gl=3

(P) 12,1 + 10,0 125+9,6 79+94 6,6 +6,1 H= 43,2, p<0,01
N= 175 N= 118 N= 153 N= 128 gl=3

BD-AP 26,2 + 20,6 23,5 + 15,1 22,8 + 14,9 22,9+123 80+64 H= 56,1, p<0,01
(S) N= 64 N= 42 N= 45 N= 23 N= 49 gl=4

(P) 19,7 +17,6 154 11,5 16,1 + 14,2 13,2+88 52+4,1 H= 77,1, p<0,01
N= 85 N= 64 N= 64 N= 40 N= 76 gl=4

BD-BP 11,2+78 76+53 11,1+85 10,4+6,9 79+572 H= 15,9, p<0,05
() N= 112 N= 61 N= 73 N= 106 N= 34 gl=4

(P) 8,4+7,2 59 +4,8 78+7,6 74+6,3 59+45 H=7,2, p=0,12
N= 150 N= 79 N= 104 N= 149 N= 46 gl=4
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Tabela 18. Matriz dos resultados (teste post-hoc Dunn) da comparacdo entre 0S sucessos de
forrageio das classes sexo-etérias do grupo B na sessdo amostral (s) e na plataforma (p).

Macho adulto Adulto jovem Jovem Filhote
AD-AP
z=0,6; ns zs=1,4;ns z,~=17,9; p<0,05
Fémea adulta zp=0,6; ns zp=3,5; p<0,05 zp=8,1; p<0,05
(FA>F) (FA>F)
z:=1,9;ns zs~7,8; p<0,05
zp= 3,7; p<0,05 zp= 8,0; p<0,05
Macho adulto (MA>A)) (MA>F)
Zs~6,2; p<0,05
Adulto jovem zp=5,4; p<0,05
(AJ>F)
AD-BP
z=0,5; ns z=1,2;ns Zs= 6,6; p<0,05
Fémea adulta z=0,7; ns zp=4,5; p<0,05 zp=4,5; p<0,05
(FA>AJ) (FA>F)
z:=1,6;ns Zs= 6,5; P<0,05
zp= 4,7, p<0,05 zp=4,8; p<0,05
Macho adulto (MA>A)) (MASE)
z= 4,7, p<0,05
Adulto jovem zp=0,3; ns
(AJ>F)
BD-AP
zs=0,4;ns zs=0,6; ns z:=0,2; ns Zs= 6,6; p<0,05
Fémea adulta zp=1,7;ns zp=1,6; ns zp=2,0; ns Zp=8,3; ns
FA>F)
z=0,1;ns z=0,1;ns zs=5,6; p<0,05
zp=0,1; ns zp=0,5; ns zp=6,0; p<0,05
Macho adulto (MA>F)
z:=0,2; ns zs=5,6; p<0,05
. zp=0,6; ns zp=6,1; p<0,05
Adulto jovem (AJ>F)
zs~4,8; p<0,05
zp=4,7; p<0,05
Jovem (I>F)
BD-BP
N zs= 3,4; p<0,05 zs=0,5;ns z:=0,8; ns Z=2,4;ns
Fémea adulta (FA>MA)
Macho adulto 2= 2,7, ns 2= 2,7, ns z=0,3;ns
Adulto jovem 2=0,2;ns 2= 1,9 s
z=1,8;ns

Jovem
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do grupo, ocupou a segunda posicéao hierarquica. No grupo B, a principal fémea reprodutora
(KA) apresentou 0 maior indice de dominancia em quase todos 0s experimentos, enquanto
0s machos adultos CA e DA e as fémeas adultas JU e PL, que também deram a luz filhotes,
apresentaram posicao hierarquica entre os postos 1 e 4 em quase todos 0s experimentos
(Tabela 22).

O indice de dominancia dos membros do grupo A ndo apresentou correlacdo com a
média individual de ingestdo de goma total e com a média individual de ingestdo de goma
em cada plataforma e sessdo, tanto quando adotaram a estratégia de produtor como quando
adotaram a estratégia de usurpador (Tabela 23).

Por outro lado, o indice de dominancia dos membros do grupo B foi correlacionado
positivamente com a média da quantidade de goma ingerida quando adotaram a estratégia de
produtor e usurpador apenas sob condic6es de alta densidade e produtividade (AD-AP). Nas
outras condicdes experimentais, 0s sucessos de forrageio e as habilidades competitivas
individuais ndo apresentaram correlagéo (Tabela 23).

Portanto, a maior parte do resultados rejeita a Predicdo 14.1.1 de que o sucesso de
forrageio individual estaria correlacionado positivamente com o indice de dominéncia e a

posi¢ado hierarquica.

Posicao hierarquica versus estratégias de forrageio

O investimento individual na estratégia de produtor pelos membros do grupo A foi
negativamente correlacionado com o indice de dominancia em dois experimentos (AD-AP e
BD-AP) (Figura 28). Sob as outras condi¢fes experimentais ndo foi encontrada correlacdo
significativa entre o indice de dominancia e o investimento individual nas estratégias de

forrageio (Figura 28).
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O indice de dominéancia dos individuos do grupo B nédo apresentou correlacdo com 0s
seus investimentos nas estratégias de forrageio em trés (AD-AP, BD-AP, BD-BP) das quatro
condicdes experimentais (Figura 29). Porém, ao contrario do esperado pelo Modelo PU, o
indice de dominancia apresentou correlacdo positiva com o investimento na estratégia de
produtor sob condicdes de alta densidade e baixa produtividade (Figura 29).

Portanto, a Predicdo 15.1.1 de que individuos com altas habilidades competitivas
apresentariam um maior investimento na estratégia de usurpador foi parcialmente suportada

pelo grupo A e rejeitada pelo grupo B.
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sexo-etarias do grupo A nas condicOes de alta (a, b, ¢) e baixa (d, e, f) produtividade com

alta densidade de recursos. As letras indicam
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Tabela 19. Resultados do teste qui-quadrado de particdo do grupo A nas quatro condigdes
experimentais (AD-AP; AD-BP; BD-AP; BD-BP).

PRODUTOR USURPADOR OPORTUNISTA

Condicao exp./
Classe sexo-etaria 12 GL (p) $2 GL (p) 12 GL (p)
AD-AP
FA, MA 04 1 0,54 0,1 1 0,78 0,7 1 0,39
FA, MA, Al 10,9 1 <0,05 10,8 1 <0,05(a) 0,3 1 0,58
Geral 11,4 2 <0,05 10,9 2 <0,05 1,0 2 0,60
AD-BP
FA, MA 11 1 0,29 4,3 1 <0,05 7,4 1 <0,05
FA, MA, Al 0,1 1 0,89 0,9 1 0,35 0,5 1 0,48
FA, MA, Al F 3,9 1 0,05 5,2 1 <0,05(b) 13,7 1 <0,05(c)
Geral 51 3 0,17 10,3 3 <0,05 21,7 3 <0,05
BD-AP
FA, MA 34 1 0,07 24 1 0,12 0,1 1 0,86
FA, MA, Al 3,6 1 0,06 11,4 1 <0,05(d) 4,9 1 <0,05
FA, MA, AJ,J 2,3 1 0,13 0,3 1 0,61 3,7 1 0,06
Geral 9,3 3 <0,05 14,0 3 <0,05 8,7 3 <0,05
BD-BP
FA, MA 3,5 1 0,06 16,7 1 <0,05 10,7 1 <0,05
FA, MA, Al 0,3 1 0,60 15 1 0,23 1,0 1 0,32
FA, MA, AJ, SA 19 1 0,16 0,1 1 0,93 0,9 1 0,33
Geral 57 3 0,13 18,1 3 <0,05 12,6 3 <0,05

Testes qui-quadrado de contingéncia para identificar as diferencas entre os pares: (a) FAXAJ: 2=9,0,
p<0,01; MAxAJ: ¥2=4,2, p=0,07; (b) MAxAJ: 2=0,7, p=0,4; FAXAJ: x2= 2,7, p=0,14; (c) AJXF:
2= 10,7, p<0,01; MAXF: 2=2.9, p=0,08; FAXF: y2=19,42, p<0,01; (d) FAXAJ: ¥2=6,0, p<0,05.
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Figura 26. Comparacdo da porcentagem do investimento nas estratégias de forrageio pelas classes
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alta densidade de recursos. As letras indicam semelhanga entre as classes sexo-etérias.
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baixa densidade de recursos. As letras indicam semelhanca entre as classes sexo-etarias.
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Tabela 20. Resultados do teste qui-quadrado de particho do grupo B nas quatro condigdes
experimentais (AD-AP; AD-BP; BD-AP; BD-BP).

PRODUTOR USURPADOR OPORTUNISTA

Condicao exp./
Classe sexo-etaria 2 GL (p) $2 GL (p) 12 GL (p)
AD-AP
FA, MA 1,0 1 0,32 0,1 1 0,86 0,3 1 0,61
FA, MA, AJ 1,3 1 0,25 6,4 1 <0,05 11,4 1 <0,05
Geral 2,3 2 0,32 6,5 2 <0,05 11,7 2 <0,05
AD-BP
FA, MA 10,2 1 <0,05 0,3 1 0,56 6,5 1 <0,05
FA, MA, Al 15,2 1 <0,05 0,0 1 1,00 15,2 1 <0,05(a)
FA, MA, AJ, F 9,4 1 <0,05(b) 11,5 1 <0,05 0,5 1 0,46(b)
Geral 34,83 3 <0,05 11,9 3 <0,05 22,2 3 <0,05
DB-AP
FA, MA 4,0 1 <0,05 6,4 1 <0,05 2,3 1 0,13
FA, MA, AJ 19 1 0,16 58 1 <0,05(c) 3,2 1 0,08
FA, MA, AJ,J 0,1 1 0,71 54 1 <0,05(d) 55 1 <0,05(e)
Geral 6,1 3 0,11 17,6 3 <0,05 11,0 3 <0,05
DB-BP
FA, MA 3,5 1 <0,05 16,7 1 <0,05 10,7 1 <0,05
FA, MA, AJ 0,3 1 0,60 15 1 0,23 1,0 1 0,32
FA, MA, AJ, SA 2,0 1 0,16 0,1 1 0,93 0,9 1 0,33
Geral 57 3 0,13 18,1 3 <0,05 12,6 3 <0,05

Testes do qui-quadrado de contingéncia para identificar as diferengas entre os pares: (a) MAXAJ:
x2=3,3, P=0,06; FAXAJ: x2=21,46, p<0,01; (b) MAXF: ¥2=0,9, p=0,3; FAXF: y2=2,3, p=0,2; AJXF:
x2=6,68, p<0,01; (c) MAXAJ: ¥2=0,56, p=0,66; (d) MAXJ: x2=7,2, p<0,05; AJxJ: 2= 11,4, p<0,01;
FAXxJ: ¥2=0,5, p=0,6; (e) FA vs. J: ¥2=1,3, p=0,4; MA vs. J: y2=5,2, p<0,05; AJ vs. J: ¥2=9,0,

p<0,01.
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Tabela 21. indice de dominancia (MDS), indice de dominancia normalizado (MDSN) e posicio

hierarquica dos membros do grupo A nas quatro condicBes experimentais (AD-AP; AD-
BP; BD-AP; BD-BP).

Classe
sexo-

Ind. etaria MDS  MDSN Posicédo MDS  MDSN Posicdo
AD-AP (h’=0,41; p=0,4) AD-BP (h’=0,45; p=0,24)

GU FA 10,1 2,8 3 8,1 2,7 2

QU FA 10,8 3,0 2 1,3 2,1 4

v MA 10,9 3,1 1 9,9 3,4 1

AV Al -1,2 15 5 1,2 1,8 5

BR Al -8,2 0,5 8 -3,2 14 7

HE Al -1,2 14 6 -9,6 -0,2 9

WR Al -8,3 0,4 9 -3,2 1,0 6

YA Al -10,5 0,1 10 4,7 2,8 3

F1 FF 2,7 1,7 4 -9,2 0,2 8

F2 FF 5,2 0,9 7 - - -
BD-BP (h’= 0,46; p= 0,38) BD-BP (h’= 0,46; p= 0,38)

GU FA 0,7 0,7 5 55 2,5 2

QU FA 14 1,0 2 74 2,7 1

v MA 3,2 1,2 1 -1,8 0,8 5

AV Al 0,6 0,8 3 - - -

BR Al -3,2 -0,2 7 0,6 1,5 3

HE Al 0,3 0,8 4 -0,3 1,3 4

WR Al - - - - - -

YA Al - - - - - -

F1 FF -2,9 -0,1 6 -6,8 0,4 6

F2 FF - - - - - -

O valor de “p” refere-se ao resultado do teste de permutacdo da linearidade de hierarquia de
dominancia (h’).
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Tabela 22. indice de dominancia (MDS), indice de dominancia normalizado (MDSN) e posicio
hierarquica dos membros do grupo B nas quatro condi¢Bes experimentais (AD-AP; AD-
BP; BD-AP; BD-BP).

Classe
sexo-
Ind. etaria MDS  MDSN Posicédo MDS  MDSN Posicdo
AD-AP (h’=0,56; p<0,05) AD-BP (h’=0,37; p<0,05)
JU FA 20,3 3,9 2 2,2 2,2 5
KA FA 15,2 3,5 3 28,1 4,0 1
PL FA 4,6 2,6 5 20,2 3,5 3
VE FA 2,9 2,4 7 1,0 2,1 6
CA MA 9,1 3,0 4 11,8 2,9 4
DA MA 26,3 4.4 1 23,8 3,7 2
SE MA 4.4 2,6 6 - - -
JN SA/A] -21,5 0,4 11 -11,8 1,2 12
ME SA/A] -14,0 1,0 9 94 1,3 10
F1 F/ -24,2 0,2 12 -20,6 0,5 14
F2 F/ -20,9 0,5 10 -10,8 1,2 11
F3 F/ -2,2 2,0 8 -9,2 1,4 9
F4 F/ - - - -8,4 14 8
F5 FF - - - -12,5 1,1 13
F6 FF - - - -5,5 1,6 7
BD-AP (h’=0,71; p<0,01) BD-BP (h’=0,74; p<0,01)
U FA - - - - - -
KA FA 22,8 4,2 1 39,0 6,5 1
PL FA 15,3 3,5 3 9,4 4,0 4
VE FA 44 2,5 5 0,5 3,3 6
CA MA 13,9 3,3 4 31,6 59 2
DA MA 22,3 4,1 2 28,8 57 3
SE MA - - - - - -
JN SA/A] -11,8 1,0 7 -17,8 18 10
ME SA/A] -1,2 2,0 6 0,5 3,3 5
F1 F/ -19,6 0,3 10 -16,5 19 9
F2 F/J - - - -6,4 2,7 7
F3 F/J - - - - - -
F4 F/ -12,5 0,9 9 -13,0 2,2 8
F5 FF -21,3 0,1 11 -27,0 1,0 11
F6 FF -12,2 1,0 8 -29,1 0,8 12

O valor de “p” refere-se a0 resultado do teste de permutacdo da linearidade de hierarquia de
dominancia (h’).
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Tabela 23. Resultado dos testes de correlacdo do indice de dominancia normalizado (MDSN) vs.
média do sucesso de forrageio quando os membros dos grupos A e B adotavam a
estratégia de produtor e usurpador e média do sucesso total obtido em cada sessdo
amostral e em cada plataforma nas quatro condi¢fes experimentais (AD-AP; AD-BP;

BD-AP; BD-BP).
P U Sessédo  Plat. P U Sesséo Plat.
AD-AP AD-BP
Grupo A
N 8 8 8 8 9 9 9 9
r 0,2 0,7 0,6 0,4 0,2 0,1 -0,2 0,01
IC 95% 06208 -0,1a09 -02a09 -04a09 05208 -0,7a0,6 -08a05 -0,7a07
IC 99% -0,7a09 -04a10 -05a09 -06a09 -0,7a09 -08a0,8 -09a0,7 -08a08
t 0,6 2,1 1,8 11 0,5 -0,1 -0,5 0,03
p 0,6 0,1 0,1 03 0,6 0,9 0,6 1,0
Grupo B
N 9 9 9 9 8 8 8 8
r 0,9 0,8 0,4 0,9 0,4 0,6 0,5 0,7
IC 95% 0,7a09 02a09 -03a09 05a0,9 04209 -0,1a09 04209  -0,1a09
IC 99% 06a09 -01a09 -05a09 03al0 06209 -04a09 06209  -0,3a09
t 6,8 3,0 1,3 51 1,0 2,1 1,2 2,3
p <0,05 <0,05 0,3 <0,01 0,3 0,1 0,3 0,1
BD-AP BD-BP

Grupo A
N 7 7 7 7 6 6 6 6
r -0,1 0,2 0,2 0,1 -0,5 0,8 0,8 0,7
IC 95% -08a0,7 -0,7a08 -0,7a08 -0,3a08 09205 -0,1a09 -02a09  -0,3a09
IC 99% -09a08 -08a09 -08a09 -08a09 09207 -04a09 -05a09 -06al1,0
t -0,2 0,4 0,4 0,1 -1,2 2,6 2,3 1,9
p 0,9 0,7 0,7 0,9 0,3 0,1 0,1 0,1
Grupo B
N 8 8 8 8 11 11 11 11
r 0,2 0,5 0,3 0,5 -0,2 0,3 -0,1 0,1
IC 95% -06a08 -03a09 -05a08 -0,3a09 -0,7a04 -03a0,8 -0,7a05  -05a07
IC 99% -0,7209 -06a09 -07a09 -05a09 -0,8a0,6 -05a09 -0,8a0,7 -0,7a08
t 0,6 1,4 0,9 1,4 -0,8 11 -0,3 0,3
p 0,6 0,2 0,4 0,2 0,5 0,3 0,7 0,7
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Figura 28. Correlagdo da taxa “p/u” individual dos membros do grupo A e o indice de dominancia normalizado (MDSN) nas quatro condi¢Oes
experimentais (AD-AP; AD-BP; BD-AP; BD-BP).
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Figura 29. Correlagdo da taxa “p/u” individual dos membros do grupo B e o indice de dominancia normalizado (MDSN) nas quatro condigdes
experimentais (AD-AP; AD-BP; BD-AP; BD-BP).
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DISCUSSAO

A evolucdo do forrageio social em diversas espécies animais foi modulada pelo
trade-off entre seus custos e beneficios (Giraldeau & Caraco, 2000). O forrageio préximo a
coespecificos impde o custo do aumento da competicdo pelos recursos, mas pode ser
vantajoso por uma série de fatores, como a reducdo do risco de predagdo, o0 aumento da taxa
de encontro de manchas alimentares e o uso de informacdes publicas acerca da quantidade e
qualidade dos recursos alimentares (Giraldeau & Caraco, 2000). Numa perspectiva
simplista, como no Modelo de Divisdo de InformacGes, quando um membro de um grupo
encontra uma mancha alimentar, os coespecificos tendem a se unir para forragear juntos
simplesmente pelo aumento do estimulo para o local de alimentacdo (stimulus enhancement)
(Ruxton et al., 1995). No entanto, se os animais forem capazes de processar informacoes
sociais e ecologicas e integra-las para adotar diferentes estratégias de forrageio dentro de um
grupo social, eles podem reduzir a competicdo intragrupo e ainda obter vantagens extras
pela vida em conjunto (Byrne & Bates, 2010; Zuberbller & Byrne, 2006). Modelos
baseados na Teoria dos Jogos, como o Produtor-Usurpador, oferecem ferramentas para
testar se os animais podem processar tais informacdes via avaliacdo da plasticidade
comportamental sob um enfoque econémico (Giraldeau & Caraco, 2000). Especificamente,
0 Modelo Produtor-Usurpador (PU) visa analisar se os individuos alteram a adocdo das
estratégias de forrageio de maneira a maximizar seu sucesso de forrageio dentro de um
grupo social (Beauchamp & Giraldeau, 1996; Giraldeau & Caraco, 2000).

Neste trabalho, os micos-estrela (Callithrix penicillata) ndo adotaram a estratégia de
produtor de uma forma aleatéria, como predito pelo Modelo de Divisdo de Informacoes, ja
que o investimento em produzir o alimento variou entre os membros dos grupos em todos 0s

experimentos. Além disso, os individuos foram capazes, de um modo geral, de flexibilizar o
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investimento nas estratégias de produtor e usurpador em resposta as variacbes na
produtividade e densidade de recursos alimentares. A propor¢éao de produtores e usurpadores
nos grupos foi parcialmente suportada pelas predicées do Modelo do Jogo Produtor-
Usurpador (Tabela 24). No entanto, outras variaveis, como a classe sexo-etaria e a laténcia
da chegada dos usurpadores no recurso alimentar, foram importantes para determinar a

proporcéao de uso das estratégias pelos membros dos grupos de estudo.

Variacdo da produtividade dos recursos (teste do Modelo de Maximizacéo)

O Modelo PU de Maximizacdo prevé que o sucesso dos individuos durante a
exploracdo de recursos de alta produtividade é similar independentemente da estratégia
adotada, ja que os usurpadores, mesmo nao tendo a vantagem do produtor, podem ingerir a
mesma quantidade de alimento. Por outro lado, o modelo prevé que os produtores
apresentam um maior sucesso de forrageio do que os usurpadores em manchas de baixa
produtividade devido a vantagem do produtor (ou vantagem do encontro); isto é, a
quantidade de alimento que o produtor ingere antes da chegada dos usurpadores. Em
resposta a essa variacdo do sucesso de forrageio, animais capazes de integrar informacoes
sociais e ecoldgicas podem ajustar o investimento em cada estratégia para maximizar o seu
acesso ao alimento (Giraldeau & Caraco, 2000).

Segundo o Modelo de Maximizagéo o ajuste das estratégias de forrageio é governado
apenas pela produtividade da mancha de alimentagéo e pelo tamanho do grupo. Portanto, a
densidade da mancha (nimero de recursos discretos indivisiveis por mancha) néo
influenciaria a frequéncia das estratégias no grupo. O modelo prevé que uma reducgéo da
produtividade diminuiria a frequéncia de usurpadores e aumentaria a de produtores.

(Vickery et al., 1991). Vickery et al. (1991) propuserdo a inclusdo de uma terceira
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Tabela 24. Resumo das predicdes e resultados da pesquisa.

Predicdes Resultados
Testes do Modelo PU de Maximizacéo
1.1 O padrdo de forrageio dos micos-estrela ndo se adequa ao Modelo DI. Confirmada em ambos 0s grupos.
2.1 O sucesso de produtores e usurpadores é semelhante sob condi¢des de alta Confirmada em ambos 0s grupos.
produtividade.
2.2 O sucesso dos produtores é maior do que o dos usurpadores sob condic¢des de Confirmada em ambos 0s grupos nas condi¢des de alta
baixa produtividade. densidade.
3.1 A vantagem do produtor é maior sob condic@es de baixa produtividade. Confirmada em ambos os grupos nas condicdes de alta
densidade e no grupo A nas condi¢des de baixa densidade.
4.1.1 A proporcéo de usurpadores € maior sob condi¢Bes de alta produtividade. Confirmada em ambos os grupos nas condicdes de alta
densidade.
4.1.2 A proporcdo de produtores € maior sob condigdes de baixa produtividade. Confirmada em ambos os grupos nas condicdes de alta
densidade.
4.1.3 A proporcéao de oportunistas € maior sob condicdes de alta produtividade. Rejeitada em ambos os grupos.
4.2 O investimento individual na estratégia de usurpador é maior sob condi¢fes de  Rejeitada em ambos 0s grupos.
alta produtividade.
422 O investimento individual na estratégia de produtor é menor sob condi¢des de Confirmada no grupo B nas condi¢des de alta densidade.
alta produtividade.
4.2.3 O investimento individual na estratégia de oportunista € maior sob condi¢cdes de Rejeitada.

alta produtividade.
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51

Testes do
6.1.1

6.1.2

7.11

7.12

8.1

9.11

9.1.2

9.13

10.1.1

10.1.2

A laténcia do usurpador é menor sob condicGes de baixa produtividade.

Modelo PU para Ambientes Estocasticos
A variancia da quantidade de goma ingerida é maior entre os produtores.

A variancia da quantidade de goma ingerida pelos usurpadores € maior sob
condicdes de baixa densidade.

O sucesso dos produtores é maior sob condi¢des de baixa densidade.
O sucesso dos usurpadores é maior sob condicOes de alta densidade.

A laténcia de chegada do primeiro usurpador é menor sob condi¢des de baixa
densidade.

A taxa de ingestdo de goma € maior sob condic¢Ges de baixa densidade.

A taxa de ingestdo de goma pelos usurpadores é menor sob condi¢des de baixa
densidade.

A taxa de ingestdo de goma pelos produtores é maior sob condi¢des de baixa
densidade.

A frequéncia de usurpadores é maior do que o esperado sob condicGes de alta
densidade e menor ou igual ao esperado sob condi¢des de baixa densidade.

O investimento individual na estratégia de produtor é maior sob condicGes de
baixa densidade.
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Confirmada em ambos o0s grupos sob condicdes de alta
densidade.

Confirmada.

Rejeitada.

Confirmada.
Confirmada no grupo B sob condigdes de alta produtividade.

Confirmada em ambos os grupos sob condigdes de alta
produtividade e no grupo B sob condi¢des de baixa
produtividade.

Rejeitada.

Rejeitada.

Rejeitada.

Confirmada.

Parcialmente confirmada no grupo A, com excec¢do de um
individuo.



Interacdes agonisticas

111

11.2

A taxa de interagBes agonisticas € maior sob condi¢Ges de baixa produtividade.

A taxa de intera¢Oes agonisticas é maior sob condi¢des de baixa densidade.

Classe sexo-etaria

12.1

1221

12.2.2

13.11

13.1.2

141

151

Sob condic¢bes de alta produtividade, o sucesso de forrageio das classes sexo-
etarias, com excecao dos filhotes, é semelhante.

Sob condi¢Bes de baixa produtividade, os adultos apresentam um maior sucesso
de forrageio do que os adultos jovens, subadultos e jovens.

Sob condi¢Bes de baixa produtividade, as fémeas adultas apresentam um maior
sucesso de forrageio do que os machos adultos.

Os machos adultos adotam mais a estratégia de usurpador do que as fémeas
adultas.

O investimento nas estratégias de produtor, usurpador e oportunista é
semelhante entre as demais classes sexo-etarias.

O indice de dominéancia individual é positivamente correlacionado ao sucesso
de forrageio.

O indice de dominéancia individual é positivamente correlacionado ao uso da
estratégia de usurpador.

Confirmada no grupo B.

Confirmada no grupo B.

Confirmada em ambos grupos em relacéo ao sucesso total obtido
na sessdo amostral, mas rejeitada em relagdo ao sucesso obtido
em cada plataforma.

Rejeitada.

Confirmada sob condicGes de baixa densidade.
Confirmada sob a condicgao de baixa densidade-baixa
produtividade.

Rejeitada.

Rejeitada.

Rejeitada.
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estratégia no Jogo PU, a estratégia de oportunista. Quando a vantagem do produtor é grande
espera-se encontrar uma mistura de estrategistas produtores e oportunistas. Porém, com a
reducdo desta vantagem, espera-se que os individuos alterem o uso da estratégia de produtor
para usurpador até que, quando a vantagem do produtor € minima, 0 grupo seja composto
apenas por estrategistas usurpadores e oportunistas (Vickery et al., 1991). Em relacdo ao
tamanho do grupo, o0 modelo prevé que o nimero de produtores na mancha € positivamente
relacionado a vantagem do produtor e, consequentemente, negativamente relacionado ao
sucesso dos usurpadores.

Experimentos de campo com macacos-pregos (Sapajus nigritus) (Di Bitetti &
Janson, 2001) e soins (Saguinus fuscicollis e S. imperator) (Garber et al., 2009) ja haviam
sugerido que a vantagem do produtor era maior sob condi¢fes de baixa produtividade. No
entanto, a vantagem do produtor assim como a quantidade de alimento ingerido por cada
membro do grupo nunca havia sido medida de uma forma precisa que pudesse ser analisada
estatisticamente, o que impedia a avaliacdo da relacdo da vantagem do produtor com o
sucesso de forrageio das estratégias de produtor e usurpador. Neste trabalho foi mostrado
que conforme sugerido para outros primatas neotropicais (Di Bitetti & Janson, 2001; Garber
et al., 2009), a vantagem do produtor é maior sob condi¢cdes de baixa produtividade. No
entanto, esses resultados corroboram o Modelo PU apenas sob condic¢des de alta densidade,
indicando que o numero de recursos indivisiveis na mancha de alimentagdo influencia a
vantagem do produtor e, consequentemente, a escolha da adocéo das estratégias de forrageio
pelos micos-estrela.

Como previsto pelo Modelo PU de Maximizagdo, o maior sucesso de forrageio dos
produtores sob condicdes de baixa produtividade, quando havia menos alimento do que a
média do consumo do grupo, fez com que os individuos dos grupos de mico-estrela

investissem mais nessa estratégia € menos na estratégia de usurpador. Em babuinos (Papio
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ursinus) de vida livre, 0 nimero de individuos usurpadores também foi menor em manchas
com baixa produtividade (King et al., 2009). Em S. fuscicollis, 0 nimero de individuos
classificados como usurpadores diminuiu e o de oportunistas aumentou em resposta a
reducdo da produtividade em condi¢cdes de alta densidade (Garber et al., 2009). Este
aumento no numero de oportunistas ao invés de produtores no trabalho de Garber et al.
(2009) esta relacionado a metodologia empregada para a andlise e classificacdo dos
individuos. Garber et al. (2009) classificaram como oportunistas aqueles individuos que
investiram na estratégia de produtor conforme previsto pelo tamanho do grupo em cada
experimento ao invés de identificar a estratégia empregada em cada sessao experimental ou
visita a cada plataforma de alimentacdo; consequentemente, 0 aumento desses estrategistas
sob condicBes de baixa produtividade sugere que a maioria dos membros do grupo
aumentou o investimento na procura do alimento, o que esta de acordo com o0 Modelo PU de
Maximizacao.

Sob condicGes de baixa densidade, a vantagem do produtor e o0 sucesso das
estratégias de forrageio foram diferentes entre as duas condi¢cdes de produtividade, como
previsto pelo Modelo PU, apenas no grupo A. Por outro lado, o sucesso dos produtores e
usurpadores do grupo B foi semelhante e a vantagem do produtor foi menor do que o
sucesso dos usurpadores sob condicdes de alta e baixa produtividades. Segundo Giraldeau &
Livoreli (1998), os modelos matematicos da Teoria dos Jogos, incluindo o Modelo PU, séo
apenas ferramentas que auxiliam a gerar previsdes sobre o comportamento dos animais e,
por isso, podem ndo se ajustar exatamente ao padréo real de comportamento dos animais,
principalmente quando outros fatores o influenciam. Na presente pesquisa, pode-se
adicionar outra variavel - laténcia de chegada do primeiro usurpador - para explicar a
auséncia de diferencas no grupo B. Sob condic¢des de alta densidade, os usurpadores de

ambos 0s grupos apresentaram uma menor laténcia de chegada no recurso quando a
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produtividade era baixa. Porém, sob condi¢des de baixa densidade, enquanto os usurpadores
do grupo A ndo mudaram a laténcia em resposta a mudanca da produtividade, os
usurpadores do grupo B apresentaram uma menor laténcia na condicdo de baixa
produtividade. Além disso, a laténcia no grupo B foi 76% menor do que no grupo A sob
condicdes de baixas densidade e produtividade. Este padrdo sugere que a falta de diferenca
no sucesso de forrageio dos produtores e usurpadores do grupo B sob diferentes condicdes
de produtividade (com baixa densidade) ocorreu pela reducdo da laténcia de chegada dos
usurpadores, a qual diminui a vantagem do produtor e, consequentemente, a eficiéncia da
adocdo dessa estratégia. Esse resultado salienta a importancia de se considerar a Teoria dos
Jogos nas andlises do comportamento social dos primatas, pois, segundo ela, o
comportamento de cada individuo depende do que os companheiros decidem fazer
(Maynard Smith, 1982). A importancia da laténcia de chegada do primeiro usurpador na
plataforma e sua relacdo inversa com a vantagem do produtor ja havia sido mencionada na
pesquisa de Di Bitetti & Janson (2001) com macacos-pregos.

Apesar dos sucessos de forrageio dos produtores e usurpadores do grupo A terem
sido alterados conforme previsto pelo Modelo PU, a proporcdo de estrategistas puro
produtores, puro usurpadores e oportunistas ndo variou com a produtividade de recursos sob
condicBes de baixa densidade. A propor¢édo de puro produtores e puro usurpadores também
ndo variou no grupo B, mas a proporcéo de oportunistas foi maior sob condigdes de baixa
produtividade. De acordo com o modelo de Vickery et al. (1991), a proporcdo de
oportunistas excede a de puro produtores e puro usurpadores quando a vantagem do
produtor é intermediaria. Como o sucesso dos usurpadores do grupo B foi maior do que a
vantagem do produtor em ambas as condi¢fes de produtividade, a variacdo na proporgéo de
oportunistas ndo pode ser explicada pelo Modelo PU. Além disso, ao contrario do previsto

pelo Modelo PU, observou-se em ambos os grupos uma tendéncia (proxima da significancia
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estatistica) de um maior nimero de individuos usurpadores e um menor namero de
produtores sob condi¢des de baixa produtividade quando o recurso estava distribuido em
apenas dois aparatos de alimentacdo (baixa densidade). Esse resultado so é possivel nestas
condic¢des se um Unico individuo estivesse produzindo em ambas as plataformas durante a
sessdo. Uma possivel explicacao seria que os usurpadores, ao chegarem na estacdo sob estas
condicdes, preferiam arriscar ter acesso a uma menor quantidade de alimento do que investir
na procura de outra fonte de recurso que poderia ter uma probabilidade maior de ter sido
esgotada. Sob condicdes de baixas densidade e produtividade, o recurso em cada aparato era
rapidamente esgotado e os individuos que chegassem mais tarde na plataforma poderiam
ficar sem alimento. Mas, se 0s micos-estrela possuem conhecimento da quantidade de
recurso e da presenca de outros individuos na estacdo, o individuo produtor pode abandonar
uma plataforma para produzir em outra com a chegada dos usurpadores. Este
comportamento resultaria em um maior nimero de usurpadores sob condi¢cdes de baixa

produtividade de recursos, de acordo com o observado neste trabalho.

Variacdo da densidade de recursos (testes do Modelo para Ambientes Estocasticos)

O sucesso de forrageio e o investimento nas diferentes estratégias pelos micos-estrela
também foram influenciados pela densidade de recursos na mancha alimentar. O Modelo PU
para Ambientes Estocasticos, ou Modelo do Risco-Sensitivo, prevé a alteragéo do equilibrio
evolutivamente estavel das estratégias de produtor e usurpador em resposta a variagcdo na
densidade de recursos (Giraldeau & Caraco, 2000). Neste modelo a frequéncia das
estratéegias de forrageio dentro de um grupo social é influenciada pela necessidade
energética individual e pela produtividade e densidade (quantidade de recursos indivisiveis)

da mancha alimentar (Giraldeau & Caraco, 2000).
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A densidade de recursos € um fator importante neste modelo porque pode influenciar
a competicdo dos individuos pelo acesso ao alimento (Giraldeau & Caraco, 2000). Em
relacdo aos requerimentos energéticos, este modelo considera os usurpadores como
estrategistas “aversos ao risco de inani¢ao” e os produtores como estrategistas “propensos ao
risco de inani¢cdo”. Desta maneira, os individuos com baixas necessidades energéticas que
forrageiam de maneira a minimizar a variancia da quantidade de alimento ingerido
investiriam mais na estratégia de usurpador, enquanto os individuos com altas necessidades
energéticas que forrageiam de maneira a conseguir uma grande quantidade de recursos,
mesmo se arriscando a nao obté-los, investiriam mais na estratégia de produtor (Caraco &
Giraldeau, 1990; Giraldeau & Caraco, 2000).

Na maioria das situacdes de forrageio social, inclusive para primatas, esse cenario é
pouco realista, visto que dificilmente o individuo chegara na situacdo de propensao ao risco
de inanicdo como previsto pela Teoria do Forrageio Otimo (Giraldeau & Livoreil, 1998).
Contudo, animais que forrageiam em grupos podem ser sensiveis a variancia da quantidade
de alimento ingerida (Giraldeau & Livoreil, 1998) e, geralmente, tendem a reduzi-la. Em
consonancia com a predicdo do Modelo para Ambientes Estocasticos, 0s micos-estrela
apresentaram uma menor variancia na quantidade de alimento ingerida quando usaram a
estratégia de usurpador. Experimentos em laboratério com aves também encontraram essa
diferenca na variabilidade entre as estratégias (Koops & Giraldeau, 1996; Lendvai et al.,
2004; Wu & Giraldeau, 2004). No entanto, ao contrario do previsto pelo modelo (Giraldeau
& Caraco, 2000), a variabilidade da quantidade de alimento ingerida pelos micos-estrela
usurpadores ndo diferiu entre as condigdes de densidade. Esse resultado sugere que 0
investimento nas estratégias de produtor e usurpador entre diferentes condicbes de
densidade de recursos ndo é governado pela variagdo na quantidade de alimento ingerida.

No entanto, estas diferencas na variacdo do acesso ao alimento das estratégias de produtor e
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usurpador podem ser importantes para determinar a decisdo de forrageio de acordo com o
requerimento energético individual. Sabe-se que as fémeas de primatas, assim como as
fémeas de outros mamiferos, possuem um elevado requerimento energético para reproducao,
principalmente durante a fase de lactacdo (Altmann, 1980; Lee, 1996; Wrangham, 1980).
Durante esta fase de amamentacéo dos filhotes, as fémeas podem adotar diversas estratégias
comportamentais para suprir o elevado requerimento energético, como 0 aumento no tempo
de alimentacdo (Altmann, 1980; Wrangham, 1980) e o estabelecimento de lacos sociais com
outras fémeas ou individuos dominantes, o que facilita 0o acesso e protecdo de recursos
alimentares (chimpanzés, Pan troglodytes: Otali & Gilchrish, 2006; babuinos, Papio
cynocephalus: Altmann, 1980; Silk et al., 2003). Desta maneira, as fémeas em periodo
reprodutivo podem investir mais na estratégia de produtor durante o forrageio social. O
pequeno numero de fémeas de micos-estrela observado nesse trabalho ndo permite testar
essa hipotese, mas o padrdo observado sugere que as fémeas KA e VE lactantes
apresentaram um maior investimento na estratégia de produtor sob condi¢bes de baixa
densidade de recursos. Diferente de outros primatas neotropicais, 0s representantes do
género Callithrix possuem duas estacdes reprodutivas anuais. Consequentemente, é possivel
esperar que as fémeas desses primatas apresentem adaptacdes comportamentais para lidar
com o alto requerimento energético para a reprodugdo em épocas de escassez de alimento. O
fato do aumento no investimento na estratégia de produtor pelas fémeas de micos-estrela ter
ocorrido apenas na estacdo seca, sugere que a flexibilidade no uso das estratégias de
forrageio desempenhe um importante papel na suprimento de suas necessidades energéticas.
Estudos futuros envolvendo um maior nimero de fémeas em conjunto com a anéalise de
outros fatores ambientais, tais como a estacdo do ano e a oferta de alimento, poderéo ajudar

a esclarecer essa hipotese.
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Além da variabilidade na taxa de ingestdo de alimento, uma consequéncia importante
da reducdo da densidade de recursos € o aumento da competicao pelos recursos indivisiveis,
ja que o agrupamento de individuos em cada recurso é maior (Giraldeau & Caraco, 2000).
Essa previsdo do Modelo PU pode ser confirmada pelo aumento no tempo que 0s micos-
estrela investiram parados na plataforma e tentando obter acesso ao alimento sob condigdes
de baixa densidade.

Como a quantidade de alimento entre as duas condicdes de densidade era a mesma
sob um dado regime de produtividade, o sucesso de forrageio individual na sessdo poderia
ser 0 mesmo em ambas as condi¢Ges. No entanto, era esperado que a taxa de consumo de
alimento (total de alimento obtido/tempo de permanéncia na plataforma) pelos usurpadores
na condicdo de baixa densidade seria menor do que a taxa dos produtores devido ao maior
namero de individuos que teriam que se alimentar em cada aparato nesta condi¢do. Porém,
foi observado o contrario do previsto, sugerindo que os usurpadores monopolizavam o
alimento quando o acessavam, apesar de esperarem por mais tempo para se alimentar. Esta
monopolizacdo do recurso pelos usurpadores sob condi¢bes de baixa densidade também
pode ajudar a explicar a semelhanca na variacdo da quantidade de alimento consumido por
estes estrategistas nas condi¢bes de baixa e alta densidades de recursos mencionada
anteriormente.

Ao contrario do esperado pelo Modelo para Ambientes Estocasticos (Koops &
Giraldeau, 1996), o sucesso de forrageio dos produtores foi maior sob condi¢des de alta
densidade de recursos. Esses resultados se ajustam ao Modelo de Maximizagdo que
considera a produtividade e a quantidade de um determinado recurso a ser dividida entre os
usurpadores. Este modelo foi testado em um experimento com aves no qual os individuos
foram observados sob diferentes condicGes de densidade de manchas com a mesma

quantidade de alimento (200 sementes distribuidas em 10, 20 e 40 manchas). Como a

127



quantidade de alimento a ser dividida pelos usurpadores em cada mancha indivisivel era
menor sob condi¢des de alta densidade, tanto a vantagem do produtor quanto a proporcao de
aves produtoras foram maiores sob estas condi¢des (Giraldeau et al., 1990). A vantagem do
produtor em ambos os grupos de micos-estrela foi semelhante nas duas condicGes de
densidade, assim como observado nesse experimento com aves, mas diferente do previsto
pelo modelo PU o sucesso dos micos-estrela produtores foi maior sob condi¢cbes de alta
densidade.

No entanto, apesar do sucesso das diferentes estratégias ter se ajustado ao Modelo de
Maximizacédo, o investimento nas estratégias de produtor e usurpador em ambos 0s grupos
de estudo suporta a predicdo do Modelo PU para Ambientes Estocasticos de que o0s
usurpadores sdo mais frequentes sob condicGes de alta densidade. Essa predi¢do havia sido
testada e confirmada em um experimento com aves (Koops & Giraldeau, 1996). De acordo
com este ultimo modelo, os usurpadores teriam uma maior vantagem sob condi¢des de alta
densidade em decorréncia do maior nimero de recursos produzidos nessas condi¢des. Como
0 desenho experimental da presente pesquisa envolveu um menor nimero de aparatos do
que o nimero de individuos nos grupos, as comparacdes entre diferentes densidades foram
realizadas pela estimativa do nimero produtores e usurpadores pela taxa “p/u” (Giraldeau et
al., 1994). Se o numero de produtores e usurpadores fosse fixo, essa taxa seria maior se 0s
oportunistas produzissem mais do que usurpassem. Desta maneira, 0 nimero de individuos
nos grupos de micos-estrela que usurparam plataformas foi maior sob condi¢des de alta
produtividade. Como a variagdo da quantidade de alimento ingerida pelos usurpadores foi
semelhante sob as duas condic¢Ges de densidade, esse resultado ndo pode ser explicado pelo
Modelo para Ambientes Estocasticos. No entanto, pode ser explicado pelo maior nimero de
possibilidades de usurpacao nas condi¢cdes onde existia um maior nimero de aparatos. King

et al. (2009) mostraram que o uso da estratégia de usurpador por babuinos foi mais frequente
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quando os individuos forrageavam em areas mais extensas do que em areas mais restritas. O
numero de recursos em areas mais extensas era maior (alta densidade). No entanto, King et
al. (2009) relacionaram esse fato apenas ao aumento do risco de predacdo em areas mais
extensas. E improvavel que o risco de predacéo tenha sido diferente nas condicdes de alta e
baixa densidade nesta pesquisa porque 0s recursos estavam distribuidos na mesma mancha.
O investimento individual dos membros de cada grupo na estratégia de produtor ndo
variou conforme previsto pelo Modelo para Ambientes Estocasticos. Ao contrario do
observado neste estudo, todos os individuos exibiram uma tendéncia para um aumento no
investimento de producdo sob condicdes de baixa densidade em um experimento com aves
(Koops & Giraldeau, 1996). A exclusdo de um individuo do grupo A que apresentou grande
investimento na estratégia de usurpador da analise, mostra que os demais micos-estrela
aumentaram o investimento na estratégia de produtor em resposta a reducdo da densidade de
recursos. No entanto, diferente do observado em aves, em cujo experimento todos 0s
individuos investiam mais ou menos em determinada estratégia dependendo da condicdo de
disponibilidade alimentar, o investimento dos micos-estrela parece ser determinado pela
escolha da estratégia de alguns membros do grupo. Apesar desse padrdo nao se aplicar ao
previsto pelo Modelo PU (Koops & Giraldeau, 1996), ele pode ser explicado pela Teoria dos
Jogos (Maynard Smith, 1979). Por exemplo, a fémea reprodutora KA do B apresentou um
elevado investimento na estratégia de produtor quando havia apenas dois aparatos com
goma. Consequentemente, os outros membros do grupo foram “obrigados” a adotar mais a
estratégia de usurpador. Da mesma maneira, 0 aumento na estratégia de produtor pelos
membros do grupo A so foi detectado quando o principal usurpador (IV) foi retirado da
analise. Desta maneira, a semelhanca de um jogo, a estratégia escolhida por cada membro

do grupo depende da estratégia escolhida pelos coespecificos.
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Interacdes agonisticas

A taxa de interacdes agonisticas entre os individuos do grupo A foi semelhante ao
longo dos experimentos, mas foi maior sob condi¢bes de baixas produtividade e densidade
no grupo B. Esse padrdo sugere que a escassez de alimento (baixa produtividade) e o maior
numero de individuos por aparato (baixa densidade) provocou um aumento na competicao
por interferéncia nesse grupo. Padrdo semelhante foi observado em grupos de Saguinus
fuscicollis e S. imperator de vida livre, nos quais a taxa de agressdo foi mais alta nos
experimentos que tinham menos plataformas com recompensa alimentar (menor densidade)
e menor naqueles que simulavam uma alta produtividade (Garber et al., 2009).

Apesar de os callitriquideos apresentarem uma baixa taxa de interacdes agonisticas
intragrupo, principalmente devido ao seu comportamento de coopera¢do no cuidado dos
infantes e ao alto grau de parentesco dos membros do grupo (Digby, 2007; Ferrari & Digby,
1996; Nievergelt et al., 2010; Stevenson & Rylands, 1988; Yamamoto et al., 2009),
observou-se que eles podem alterar entre a competicdo por exploracédo e por interferéncia da
mesma maneira que primatas com outros sistemas sociais, como 0s macacos-pregos sul-
americanos e 0s colobos africanos. A competicdo por interferéncia em macacos-pregos
(Sapajus nigritus) e colobos (Colobus vellerosus) é mais frequente em épocas de escassez de
alimento e durante a exploracdo de recursos monopolizaveis (Ferreira et al., 2008; Saj &
Sicotte, 2007). Segundo Maynard Smith (1979), a capacidade dos animais em adquirir
informacdes acerca do recurso alimentar pode permitir a utilizacdo da competicdo por
interferéncia apenas quando esta apresentar uma relacdo custo/beneficio positiva. Assim,
pode-se inferir que 0s micos-estrela sdo capazes de utilizar informag6es acerca do recurso
alimentar para regular o uso de interacGes agonisticas. Desta forma, o comportamento

observado nas estacOes experimentais corrobora 0 modelo matematico de Dubois et al.
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(2002), o qual prevé que uma maior frequéncia de interacGes agonisticas sob condicdes de
baixa densidade ou baixa produtividade.

As diferencas encontradas entre os grupos de estudo também revelam que outros
fatores, além da disponibilidade e distribuicdo de recursos alimentares, podem governar a
taxa de interacOes agonisticas intragrupo. Tais diferencas poderiam estar relacionadas ao
tamanho e a composi¢do dos grupos. O menor numero de individuos no grupo A reduz a
probabilidade dos potenciais competidores se encontrarem na mesma plataforma e, assim,
engajarem em competicdo por interferéncia. Isto pode ser particularmente relevante em
relacdo ao numero de adultos, pois eles foram os principais autores de interacdes
agonisticas, enguanto os jovens e adultos jovens foram os principais receptores. Contudo,
ndo é possivel rejeitar a hipotese de que os jovens do grupo A evitavam os adultos, o que
também resultaria em uma reducdo na taxa de interacdes agonisticas. Essa hipotese pode ser
testada em estudos futuros que considerem o tempo em proximidade para medir as taxas de
interacdes no grupo e os individuos que tomavam a iniciativa de se aproximar ou se afastar

de um coespecifico.

Diferencas entre as classes sexo-etarias e posicao hierarquica

A predigdo de que os adultos teriam um maior sucesso de forrageio do que as demais
classes sexo-etarias foi parcialmente suportada para os grupos de mico-estrela. Na maioria
das condigdes experimentais os adultos jovens, subadultos e jovens tiveram um sucesso de
forrageio semelhante aos adultos em cada sessdo, embora o seu sucesso tenha sido menor
em cada plataforma. Esse resultado esta provavelmente relacionado as suas interagcdes com
os adultos. Como discutido anteriormente, os individuos imaturos receberam a maior parte

das interacGes agonisticas, 0 que sugere que 0 seu acesso as plataformas era limitado pelos
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adultos ou que eles evitavam permanecer na mesma plataforma com os adultos. Desta
maneira, uma hipotese seria que os jovens trocavam de plataforma com mais frequéncia do
que os adultos e, por isso, obtiveram um menor sucesso em cada plataforma. Essa hipotese
pode ser testada em trabalhos futuros analisando o numero de plataformas utilizadas pelos
jovens e uma andlise social do tempo de interacdo de jovens e adultos nas plataformas.

A relacdo entre o sucesso de forrageio e as estratégias adotadas por machos e fémeas
adultos de mico-estrela poderia ser explicada pela diferenca comportamental entre 0s sexos
nos callitriquideos (Bicca-Marques, 2003). Segundo a hipétese de Bicca-Marques (2003), a
reducdo no tempo de forrageio pelos machos adultos pode ser uma consequéncia do maior
investimento no cuidado dos infantes e vigilancia contra predadores. Além disso, fémeas
adultas de callitriquideos mantidas em casais monogamicos em cativeiro possuem prioridade
de acesso ao recurso alimentar, provavelmente por deferéncia do macho (Box et al., 1995).
Pesquisas com Saguinus imperator e S. fuscicollis de vida livre apoiam essa hipoOtese na
medida em que o macho dominante utiliza mais a estratégia de usurpador e apresenta uma
maior laténcia para chegar no recurso alimentar por investir um maior tempo em vigilancia e
no transporte de filhotes dependentes (Bicca-Marques, 2003), enquanto as fémeas adultas
adotam a estratégia de produtor (Bicca-Marques & Garber, 2005). Embora esse padrdo nédo
tenha sido tdo claro nos grupos de mico-estrela, os machos adultos obtiveram um menor
sucesso de forrageio e adotaram mais a estratégia de usurpador do que as fémeas sob
condicbes de baixa densidade de recursos. E possivel que os machos adultos enfrentem um
maior conflito de interesses entre investir na vigilancia e cuidado dos infantes e produzir um
recurso alimentar nestas condi¢Ges. Garber et al. (2009) também observaram que as fémeas
de S. imperator exibiam uma tendéncia em usar a estratégia de produtor e os machos adultos
as estratégias de oportunista e usurpador. Na mesma pesquisa, 0s membros do grupo de S.

fuscicollis exibiram um padrdo diferente. Enquanto os machos adultos adotaram mais a
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estratégia de produtor, as fémeas adultas adotaram mais a estratégia de oportunista. No
entanto, como observado entre os micos-estrela, as fémeas adultas de S. imperator e S.
fuscicollis foram classificadas como produtoras (batedoras), enquanto os machos adultos se
comportaram como oportunistas sob condi¢cfes de baixa produtividade e baixa densidade de
recursos (Garber et al., 2009). Portanto, o sucesso de forrageio dos machos parece ser
prejudicado principalmente sob condi¢cGes de baixas densidade e produtividade. Sob
condicdes opostas (altas densidade e produtividade), a tendéncia dos machos adultos de
investir mais na estratégia de usurpar ndo incorrerd qualquer custo em termos de uma
potencial reducdo do acesso ao alimento devido ao seu envolvimento em vigilancia e
cuidado parental e deferéncia de acesso ao recurso as fémeas, conforme sugerido por Bicca-
Marques (2003).

Segundo 0 Modelo PU, a posicdo hierarquica pode influenciar o uso das estratégias
de produtor e usurpador (Barta & Giraldeau, 1998). Se os indices de dominancia dos
individuos diferirem significativamente, o modelo prevé que os dominantes monopolizaréo
0 recurso e investirdo mais na estratégia de usurpador por poderem deslocar facilmente os
produtores subordinados do recurso (Barta & Giraldeau, 1998). Os usurpadores podem ser
beneficiados pela economia da procura do alimento e por terem um risco reduzido de
predacdo por forragearem numa posic¢ao central ou posterior no grupo (Barta & Giraldeau,
1998; Giraldeau & Caraco, 2000). No entanto, 0 modelo também prevé que a proporcéo do
uso da estratégia de usurpador diminui em resposta a um aumento na vantagem do produtor.
Dessa maneira, quando a vantagem do produtor é maxima, se espera que o0s individuos
dominantes usem a estratégia de produtor na mesma proporcao que os subordinados (Barta
& Giraldeau, 1998). A relacdo entre o indice de dominancia e a adocdo das estratégias de
produtor e usurpador pelos micos-estrela do grupo A esta de acordo com as previsdes deste

modelo sob condi¢6es de altas densidade e produtividade (pequena vantagem do produtor) e
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baixas densidade e produtividade (alta vantagem do produtor). No entanto, como esse
padrdo foi observado em um grupo que ndo apresentou uma hierarquia de dominéancia linear,
ele nao foi observado em todas as condi¢des experimentais e ndo foi observado em ambos
0S grupos, pode-se sugerir que esse modelo ndo seja adequado para prever a adogdo da
estratégia de forrageio individual nos grupos de mico-estrela. Ao contrario dos micos-
estrela, Di Bitetti & Janson (2001) observaram que 0s macacos-pregos dominantes sempre
obtiveram um maior sucesso de forrageio e tenderam a ser usurpadores e a forragear numa
posicdo frontal ou central no grupo. E possivel que essa diferenca esteja relacionada a uma
maior variancia interindividual nos indices de dominancia decorrentes da organizagéo social
das espécies. Enquanto os micos-estrela exibem um comportamento intragrupo tolerante e
cooperativo, 0s macacos-pregos exibem um comportamento fortemente linear e com altas

taxas de interacdo agonistica (Ferreira et al., 2008).

Diferencas entre os grupos

Os grupos de mico-estrela apresentaram diferencas quanto a variacdo na taxa de
interacdes agonisticas e ao ajuste das estratégias de forrageio sob condicGes de alta
densidade conforme previsto pelo Modelo PU. Algumas hipdteses relacionadas a
disponibilidade de alimento na area de vida dos grupos, a sua composi¢ao sexo-etaria e ao
risco de predacdo podem ser elaboradas para explicar estas diferencas.

Os individuos do grupo A consumiram uma menor quantidade de goma do que os do
grupo B em todas as condi¢bGes experimentais. Tal diferenca pode estar relacionada a
quantidade e qualidade do alimento disponivel nas areas de vida dos grupos. Segundo a
Teoria do Valor Marginal (Charnov, 1976a), o tempo de permanéncia de um grupo em uma

mancha de alimentacdo esta relacionada ao tamanho do grupo e a quantidade de alimento
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disponivel no ambiente. A decisdo do grupo de abandonar a mancha deve ocorrer quando a
produtividade da mancha se torna menor do que a média da produtividade de sua area de
vida. Apesar do presente estudo ndo ter avaliado a oferta de alimento no ambiente e de nao
existirem pesquisas que relacionem a Teoria do Valor Marginal ao Modelo PU, é possivel
sugerir que a disponibilidade de alimento fora da estacdo experimental tenha influenciado a
percepcao dos grupos sobre o seu valor e, consequentemente, a adocdo das estratégias pelos
micos. Portanto, 0 menor consumo de goma pelos individuos do grupo A pode ser uma
resposta a uma maior disponibilidade de alimento em sua area de vida. Neste caso, também
é possivel que os micos deste grupo chegassem a estacdo experimental mais proximos de
atingirem a saciedade do que outros que explorassem uma area de vida com menor
disponibilidade de alimento.

A taxa de interacBes agonisticas e a proporcao de produtores e usurpadores no grupo
A ndo diferiu entre os experimentos. Este resultado pode estar relacionado a maior
tolerancia dos adultos com os adultos jovens neste grupo. O grupo A era composto por uma
menor proporcao de adultos em relacdo a subadultos e adultos jovens do que o grupo B,
tendo a razdo entre estas classes variado de 3/5 a 3/4 no grupo A e 7/2 a 5/2 no grupo B.
Além disso, o grupo B continha dois machos adultos, enquanto o grupo A continha apenas
um. Esta aparente maior tolerancia com os adultos jovens e jovens do grupo A pode ser um
mecanismo para incentiva-los a permanecerem no grupo para ajudar no cuidado dos filhotes
(Yamamoto et al., 2009). Contudo, ndo é possivel eliminar a hipotese (ndo mutuamente
exclusiva) de que a baixa taxa de interacfes agonisticas no grupo A esteja relacionada a um
maior parentesco entre os individuos desse grupo decorrente da presenca de um Unico
macho, especialmente porque as fémeas tendem a ser mais aparentadas (Nievergelt et al.,
1999). Um maior parentesco no grupo A poderia explicar a semelhanca dos individuos de

todas as classes sexo-etarias no investimento das estratégias de produtor e usurpador entre as
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diferentes condicGes de produtividade. Em grupos onde a relacdo de parentesco € alta
espera-se encontrar um menor numero de usurpadores (Vickery et al., 1991), ja que a
exploracdo de um parente pode reduzir o fitness inclusivo de um individuo. Mathot &
Giraldeau (2007b), no entanto, mostraram que a frequéncia de usurpadores foi 20% maior e
que a taxa de agressdo foi menor em grupos de aves aparentadas. Segundo estes autores, 0
uso da estratégia de usurpador pode ser beneficiado pela maior tolerancia durante a
alimentacdo quando os membros do grupo sdo aparentados. A taxa de usurpacdo em
babuinos, por sua vez, ndo foi afetada pela relacdo de parentesco nos grupos, provavelmente
porque a cooperacdo com individuos ndo-aparentados pode ter um efeito tdo importante na
dindmica dos grupos nesta espécie quanto a relacdo entre parentes (King et al., 2009). Uma
analise do grau de parentesco entre 0s micos-estrela seria necessaria para avaliar a sua

potencial influéncia no padrdo comportamental de cada grupo de estudo.

Importancia do uso do Jogo PU no forrageio social dos primatas

Pesquisas com primatas ndo-humanos mostram que eles sdo capazes de processar
informacBes acerca da localizacdo espacial e produtividade de uma mancha alimentar
(Bicca-Marques & Garber, 2005; Cunningham & Janson, 2007a; Janson, 2007; Valero &
Byrne, 2007). Os parauacus (género Pithecia), por exemplo, podem optar por gastar mais
tempo se deslocando até uma mancha produtiva do que simplesmente forragear em uma
mancha menos produtiva mais proxima (Cunningham & Janson, 2007b). N&o ha estudos
semelhantes com Callithrix spp. na natureza, mas pesquisas em cativeiro relevam que
quando eles tém a opcéo de escolher recursos oferecidos sequencialmente, eles podem
rejeitar um primeiro recurso pouco produtivo para esperar por um recurso mais produtivo

(Stevens et al., 2005). Segundo Stevens et al. (2005ab), esse comportamento sugere que
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esses primatas sdo capazes de antecipar o futuro. No presente trabalho observou-se que 0s
micos-estrela sdo capazes de ajustar suas estratégias de forrageio em resposta a mudancas na
densidade e produtividade dos recursos. Essa plasticidade comportamental é compativel
com a capacidade de antecipar o valor do recurso disponivel e de relacionar esta informacéo
com a probabilidade de acesso ao mesmo no seu contexto social, pois a decisdo de aumentar
0 investimento em determinada estratégia e, no caso dos usurpadores, diminuir a laténcia,
deve ser tomada pelos micos-estrela antes de sua chegada na mancha. Contudo, este trabalho
ndo permitiu avaliar se 0s micos-estrela tomam uma decisao independente para cada mancha
ou se adotam uma estratégia Unica em todas as manchas visitadas no mesmo dia. Estudos
futuros avaliando o forrageio social diario dos componentes de um grupo em manchas com

diferentes produtividades e densidades ajudarao a elucidar essa questao.

Dificuldades e perspectivas

Apesar dos mesmos experimentos terem sido realizados com o0s dois grupos, o
periodo de tempo necessario para a coleta de dados com cada um foi diferente e maior que o
previsto devido a quantidade de gravacdes descartadas em decorréncia do nimero de dias
nos quais 0s equipamentos apresentaram defeito. Apesar disso, o fato dos resultados
mostrarem diferencas significativas quanto ao sucesso de forrageio e a proporcdo das
estratégias entre diferentes experimentos sugere que 0s micos-estrela atingiram o Equilibrio
Evolutivamente Estavel (EEE) previsto pela Teoria dos Jogos em cada condicdo
experimental (Maynard Smith, 1979). O EEE ocorre quando a propor¢do das estratégias
dentro de um grupo se mantém constante. Portanto, se ndo existisse esse equilibrio, a
variacdo na proporcdo das estratégias nos grupos deveria mudar com o tempo em uma

mesma condicdo experimental (Maynard Smith, 1979).
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O numero reduzido de amostras (potenciais réplicas) neste trabalho (dois grupos)
impediu ou restringiu uma avaliagdo mais robusta de algumas hipdteses, como as
comparacOes entre as classes sexo-etarias e as diferencas entre os grupos. Como a variagédo
na quantidade de sessGes amostrais em cada experimento parece ndo ter afetado os padrdes
observados, ja que grande parte dos resultados corroborou as predicdes, estudos futuros
deverdo envolver um maior numero de réplicas, mesmo que isto implique em uma reducéo
no namero de sessdes amostrais de cada grupo.

Como este trabalho é pioneiro no estudo do forrageio social sob a perspectiva da
Teoria dos Jogos para primatas neotropicais, estudos futuros com outros grupos de micos-
estrela e com outras espécies de primatas sdo de grande importancia para o entendimento do

padrdo de forrageio social e das habilidades cognitivas dos primatas.
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CONCLUSAO

Neste trabalho foi demonstrado que o padréo de forrageio social dos micos-estrela se
adequa ao Modelo Produtor-Usurpador de Maximizagdo. Conforme previsto por esse
modelo, a vantagem do produtor foi maior sob condigcfes de baixa produtividade e, como
consequéncia, a proporcdo de usurpadores foi menor e a de produtores maior nestas
condigdes. No entanto, esse padrdo foi observado apenas sob condigdes de alta densidade de
recursos. A variacdo na densidade, por sua vez, também influenciou o sucesso e a propor¢ao
de estrategistas puro produtores e puro usurpadores nos grupos. Algumas predi¢des do
Modelo para Ambientes Estocéasticos foram adequadas para explicar essa variacao, tais
como a maior variacdo na ingestdo de alimento pelos usurpadores e a maior proporgéo
esperada de usurpadores sob condi¢des de alta densidade.

Contudo, os resultados que ndo se adequaram aos modelos também podem ser
explicados com base na Teoria dos Jogos. Conforme apresentado anteriormente, a laténcia
para a chegada do primeiro usurpador influenciou significativamente o sucesso das
estratégias de forrageio e a decisdo de um membro do grupo em investir em determinada
estratégia influenciou a escolha da estratégia dos demais.

Tambeém foi confirmada a predicdo de que a taxa de interacdes agonisticas aumenta
em resposta a reducdo da densidade e produtividade de recursos e que os individuos
imaturos, receptores da maior parte das agressoes, obtém o mesmo sucesso de forrageio que
0s adultos na sessdo, apesar de poderem ser expulsos e terem um menor sucesso em cada
plataforma.

Em suma, pode-se concluir que os micos-estrela (Callithrix penicillata) usam jogos

durante o forrageio social!
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