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EPIGRAFE

“Deve-se escrever da mesma maneira com que as lavadeiras 1a de Alagoas fazem em
seu oficio. Elas comecam com uma primeira lavada, molham a roupa suja na beira da
lagoa ou do riacho, torcem o pano, molham-no novamente, voltam a torcer. Colocam o
anil, ensaboam e torcem uma, duas vezes. Depois enxaguam, dao mais uma molhada,
agora jogando 4gua com a mé&o. Batem o pano na laje ou na pedra limpa, e ddo mais
uma torcida e mais outra, torcem até ndo pingar do pano uma sé gota. Somente
depois de feito tudo isso é que elas dependuram a roupa lavada na corda ou no varal,
para secar. Pois quem se mete a escrever devia fazer a mesma coisa. A palavra ndo

foi feita para enfeitar, brilhar como ouro falso; a palavra foi feita para dizer.”

Graciliano Ramos, 1962



RESUMO

Animais que vivem em grupo, como a maioria dos primatas, sdo beneficiados
por uma reducdo no risco de predacdo e um aumento na possibilidade de defesa
cooperativa dos recursos. Porém, a vida em sociedade aumenta a competicao
intragrupo por alimento, a qual pode modular as interacdes agonisticas e 0
espacamento interindividual. Avaliamos a influéncia da disponibilidade de frutos e seu
consumo (grau de frugivoria) no comportamento agonistico e espagamento
interindividual de duas populac6es de macacos-barrigudos em fragmentos florestais
na Amazobnia brasileira. Registramos 165 interacdes agonisticas intragrupo no
contexto de alimentacdo via método de “todas as ocorréncias” e 3549 registros de
espacamento via método de “varredura instantanea”. O consumo de frutos apresentou
uma relacao direta com o comportamento agonistico e o espagcamento interindividual,
enquanto a disponibilidade de frutos foi um bom preditor apenas do espagamento. A
exploracdo pelos barrigudos de locais de alimentagdo com &rvores com diametro a
altura do peito quase quatro vezes maior do que as arvores monitoradas para a
andlise da disponibilidade de frutos pode explicar a auséncia de relacdo com o
agonismo. A proporcéo do tempo (50%) na qual os barrigudos estiveram sem vizinhos
proximos (<5 m) é compativel com uma estratégia de reducdo da competicdo
intragrupo por frutos via manutengdo do distanciamento interindividual. Em suma,
apresentamos as primeiras evidéncias de competicdo agressiva intragrupo para
Lagothrix cana e demonstramos a importancia da disponibilidade e consumo de frutos
em moldar alguns aspectos do sistema social dos barrigudos.
Palavras-chave: Competicdo agressiva intragrupo; Socioecologia; Comportamento

alimentar; Padrbes de espacamento; Grau de frugivoria; Fenologia.
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ABSTRACT

Group living animals, like most primates, benefit from a reduction in predation
risk and an improvement in their potential to compete for food with other groups.
However, gregariousness also increases intragroup food competition that can modulate
within-group agonism and interindividual spatial patterns. We evaluated the influence of
fruit availability and consumption (degree of frugivory) on the agonistic behavior and
interindividual distance in two populations of Gray woolly monkeys living in forest
fragments in southwestern Brazilian Amazonia. We recorded 165 intragroup agonistic
interactions in a feeding context via the “all occurrences” method and 3,549 records of
spacing via scan sampling. Fruit consumption presented a direct relationship with
agonistic and spacing behavior, whereas our estimate of fruit availability was a good
predictor only for spacing. Woolly monkey selection of food patches composed of trees
with diameter at breast height almost fourfold than that of the trees found in the
phenology plots might explain the lack of relationship between fruit availability and
agonism. The proportion of time (50%) that woolly monkeys had no nearby (<5 m)
neighbors is compatible with a strategy of reducing intragroup fruit competition by
managing interindividual distances. In sum, we presented the first evidence of
aggressive intragroup feeding competition in Lagothrix cana and demonstrate the
influence of fruit availability and consumption on some aspects of the social system of
woolly monkeys.
Keywords: Aggressive intragroup feeding competition; Socioecology; Feeding

behavior; Spacing patterns; Degree of frugivory; Phenology.
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Resumo

Animais que vivem em grupo, como a maioria dos primatas, sao beneficiados
por uma reducdo no risco de predagcdo e um aumento na possibilidade de defesa
cooperativa dos recursos. Porém, a vida em sociedade aumenta a competicao
intragrupo por alimento, a qual pode modular as interacdes agonisticas e 0
espacamento interindividual. Avaliamos a influéncia da disponibilidade de frutos e seu
consumo (grau de frugivoria) no comportamento agonistico e espacamento
interindividual de duas populacbes de macacos-barrigudos em fragmentos florestais
na Amazobnia brasileira. Registramos 165 interacdes agonisticas intragrupo no
contexto de alimentagcdo via método de “todas as ocorréncias” e 3549 registros de
espacamento via método de “varredura instantanea”. O consumo de frutos apresentou
uma relacdo direta com o comportamento agonistico e o espagamento interindividual,
enquanto a disponibilidade de frutos foi um bom preditor apenas do espacamento. A
exploracdo pelos barrigudos de locais de alimentacdo com arvores com diametro a
altura do peito quase quatro vezes maior do que as arvores monitoradas para a
andlise da disponibilidade de frutos pode explicar a auséncia de relacdo com o
agonismo. A proporgdo do tempo (50%) na qual os barrigudos estiveram sem vizinhos
proximos (<5 m) é compativel com uma estratégia de reducdo da competicdo
intragrupo por frutos via manutencdo do distanciamento interindividual. Em suma,
apresentamos as primeiras evidéncias de competicdo agressiva intragrupo para
Lagothrix cana e demonstramos a importancia da disponibilidade e consumo de frutos

em moldar alguns aspectos do sistema social dos barrigudos.

Palavras-chave: Competicdo agressiva intragrupo; Socioecologia; Comportamento

alimentar; Padrbes de espacamento; Grau de frugivoria; Fenologia.
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Introducéo

Animais que vivem em grupo, como a maioria dos primatas, sdo beneficiados por uma
reducdo no risco de predacdo e um aumento na possibilidade de defesa cooperativa
dos recursos (Majolo et al. 2008). Em contrapartida, eles precisam compartilhar os
recursos e se adaptar as mudancas na sua distribuicdo e abundancia para suprir as
necessidades basicas e garantir a sobrevivéncia de todos os membros do grupo
(Alexander 1974; Majolo et al. 2008; Snaith e Chapman 2007; Wrangham 1980).
Baseado nos custos e beneficios associados com a vida em grupo, a predacdo e a
competicdo por alimento sdo importantes pressodes seletivas que moldam a evolucéo
dos sistemas sociais em primatas (Alexander 1974; Wrangham 1980).

A competicao intraespecifica por recursos alimentares pode ser dividida em
quatro tipos (Janson e van Schaik 1988): (i) intragrupo agressiva, (ii) intragrupo
indireta, (iii) intergrupo agressiva e (iv) intergrupo indireta. A competicdo agressiva
ocorre quando os competidores se encontram no recurso e a agressao reduz a
ingestdo de alimentos por alguns individuos (intragrupo) ou grupos (intergrupo). Ja a
competicdo indireta (ou por interferéncia) resulta na remoc¢ao de recursos limitados por
alguns individuos (intragrupo) ou grupos (intergrupo) antes da chegada dos outros ao
recurso. As trés primeiras afetam os custos e beneficios da vida social, enquanto a
competi¢do intergrupo indireta ndo (Janson e van Schaik 1988).

Os padrdes de interacdo agonistica no contexto da alimentacdo sdo bons
indicadores da competicdo agressiva por alimento, a qual tem uma influéncia direta no
ganho energético e nutricional do animal (Pereira 1988; Su e Birky 2007). Por
exemplo, individuos juvenis de babuinos da savana, Papio cynocephalus, aumentam o
acesso a uma nutricdo de qualidade através da agressédo (Pereira 1988). As maiores
taxas de agonismo em grupos de macacos de Taiwan, Macaca cyclopis, resultam na
saida do animal agredido do local de alimentagdo, limitando assim, suas
oportunidades alimentares (Su e Birky 2007).

4
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Fatores ecoldgicos podem influenciar o0 modo como os individuos se
posicionam no ambiente em relagdo aos outros membros do grupo. A distancia entre
macacos-vervet (Cercopithecus aethiops sabaeus), por exemplo, € menor quando o
alimento é abundante e espacialmente agrupado e maior quando ele é raro e disperso
(Fairbanks e Bird 1978). Enquanto uma reducdo no espacamento interindividual pode
diminuir a vulnerabilidade a predadores (Boinski et al. 2000), ela pode aumentar a
probabilidade de ocorréncia de interacdes agonisticas (Bernstein 2007).

Assim como as espécies onivoras mencionadas acima, o comportamento de
espécies frugivoras e folivoro-frugivoras também é influenciado pela disponibilidade e
distribuicdo dos recursos alimentares (Snaith e Chapman 2007). As variacdes
comportamentais moduladas por essas variaveis incluem alteragdes na propor¢cao de
consumo dos itens alimentares (Peres 1994a; Stevenson et al. 2000; Tutin et al. 1997),
tamanho da area de vida, comprimento do percurso diario e tamanho do grupo (Isbell
1991) e organizacédo social (Chapman et al. 1995; Norconk e Kinzey 1994; Symington
1990). Dentre as variacbes na organizagdo social, a fissdo-fusdo (separacao
temporaria do grupo em subgrupos que podem ter composi¢ao de individuos variavel
ao longo do tempo) observada em algumas espécies (e.g., Ateles chamek e A.
geoffroyi, Chiropotes satanas e Pan troglodytes) é uma estratégia que pode diminuir a
competi¢cdo intragrupo e aumentar a probabilidade de encontrar recursos dispersos
(Chapman et al. 1995; Coles et al. 2012; Norconk e Kinzey 1994; Symington 1990).

Além desses comportamentos influenciados por caracteristicas ambientais
(e.g., distribuicdo e disponibilidade de recursos alimentares), alguns autores propdem
a utilizacdo de variaveis que levem em consideragdo a perspectiva e a biologia da
espécie estudada para avaliar a influéncia dos recursos no comportamento animal
(Pruetz e Isbell 2000; Saito 1996; Vogel e Janson 2007). Dessa forma, € possivel
considerar como 0s préprios animais percebem determinado recurso (Isbell et al.
1998; Vogel e Janson 2007). Por exemplo, além da disponibilidade de frutos, a
duragdo dos eventos de alimentacdo e o numero de fémeas adultas se alimentando

5
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sdo bons preditores da frequéncia de agonismo em macacos-prego-de-cara-branca,
Cebus capucinus (Vogel e Janson 2007).

Os primatas neotropicais apresentam uma grande diversidade no consumo de
itens vegetais, incluindo variados niveis de frugivoria (Hawes e Peres 2014), o que 0s
qualifica como bons modelos para o estudo da influéncia da disponibilidade de
alimento e do grau de frugivoria no comportamento social (e.g., Chapman et al. 1995;
Masi et al. 2009; Pavelka e Knopff 2004; Stevenson et al. 2000). Dentre eles estéo os
barrigudos (Lagothrix spp.), cuja dieta predominantemente frugivora é complementada
com folhas e outras estruturas vegetativas, flores, artrépodes e pequenos vertebrados
(Di Fiore e Campbell 2007; Gonzalez et al. 2016; Peres 1994a; Stevenson et al. 1994).
Essa complementacdo decorre da necessidade de compensar os periodos com baixa
disponibilidade de seus recursos preferidos para manter um balanco nutricional
adequado (Gonzalez et al. 2016; Peres 1994a; Stevenson et al. 1994).

A organizacdo social dos barrigudos apresenta uma grande variacao
interpopulacional. E possivel encontra-los formando desde grupos pequenos e coesos
a grupos grandes e dispersos (10-50 individuos, Di Fiore e Campbell 2007; Shanee
2014a; Stevenson 2006; Zarate e Stevenson 2014). As areas de vida variam de ca.
100 ha a ca. 1000 ha, onde percorrem uma distancia de 1000 m a 5000 m por dia (Di
Fiore e Campbell 2007; Shanee 2014a; Zarate e Stevenson 2014). Essa variabilidade
tem sido relacionada a sazonalidade na disponibilidade de frutos (Peres 1996;
Stevenson e Castellanos 2000) e variagdes na densidade populacional, qualidade do
habitat e fertilidade do solo (Defler 1996; Di Fiore e Rodman 2001; Stevenson 2006;
Stevenson e Castellanos 2000).

As interacdes sociais agonisticas dos barrigudos no contexto de alimentacao
sdo mais frequentes do que em outros contextos (Di Fiore e Fleischer 2005;
Stevenson et al. 1994). O namero de interac6es agonisticas durante o consumo de
frutos e o numero total dessas interagbes em grupos de Lagothrix lagotricha séo
maiores nos periodos de maior disponibilidade desse recurso (Stevenson et al. 1994).

6
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Essa competicdo por alimento € um dos fatores mais importantes para o espacamento
interindividual em L. lagotricha (Stevenson 1998). Nessa espécie, as agressdes
apresentam uma relacéo positiva com a quantidade de individuos compartilhando uma
arvore frutifera e a proximidade é maior durante o consumo de frutos do que de outros
itens alimentares, como insetos e folhas (Stevenson et al. 1998). A alta incidéncia de
comportamentos agonisticos intragrupo no contexto alimentar (Di Fiore e Fleischer
2005; Stevenson et al. 1994) e a variabilidade ecoldgica e social que influenciam o
espacamento interindividual (Shanee 2014b; Stevenson 1998; Zarate e Stevenson
2014) em diferentes populacbes fazem dos barrigudos bons modelos para estudar o
comportamento social relacionado ao forrageio. Dessa forma, é possivel esperar que
variacdes na disponibilidade e no consumo de frutos afetem o comportamento social
intragrupo dos barrigudos.
Nosso objetivo neste trabalho foi investigar a influéncia da disponibilidade de
frutos e do grau de frugivoria no comportamento agonistico e espacamento
interindividual dos barrigudos. Especificamente, testamos se (i) a disponibilidade de
frutos no ambiente e (ii) o consumo de frutos pelos barrigudos influenciam a taxa de
comportamentos agonisticos e o espagcamento interindividual. Nossas hip6teses sao:
H1: a disponibilidade de frutos afeta a taxa de comportamentos agonisticos em
contexto de alimentacdo. NGs predizemos que um aumento da disponibilidade de
frutos provoca um aumento na taxa de comportamentos agonisticos (e.g.,
Lagothrix lagotricha, Stevenson et al. 1994). Alternativamente, um aumento na
disponibilidade de frutos pode levar a menores taxas de agressao se 0 mesmo
resultar em uma quantidade de alimento suficiente para suprir as necessidades de
todos ou da maioria dos membros do grupo. Nesse caso, as maiores taxas de
agressao ocorrerdo quando esse recurso for escasso.

H2: a disponibilidade de frutos afeta o espacamento interindividual dos barrigudos.
Espera-se que os individuos permanegam mais préximos (menor espacamento
interindividual) nos periodos de maior disponibilidade de frutos como observado

7
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H3:

H4:

para Lagothrix cana (Peres 1996). Alternativamente, uma maior coesao (menor
espacamento interindividual) durante o periodo de escassez de frutos poderia ser
vantajoso na defesa dos recursos contra grupos vizinhos (Wrangham 1980).

o grau de frugivoria (contribuicdo dos frutos para a dieta) € um bom preditor da
taxa de comportamentos agonisticos em contextos de alimentacdo. Espera-se que
0 consumo de frutos apresente uma relacdo direta com a taxa de agonismo, o que
indicaria a ocorréncia de competicdo agressiva intragrupo por um alimento cuja
qualidade nutricional e possibilidade de monopolizacdo justificariam a sua
contestacéo (e.g., Gorilla beringei, Robbins 2008; Lagothrix lagotricha, Stevenson
et al. 1994; Cebus capucinus, Vogel e Janson 2007). Por outro lado, uma relagéo
inversa pode ser esperada se 0S maiores consumaos ocorrerem em situagdes com
uma abundancia de frutos no ambiente suficiente para saciar todos ou a maioria
dos membros do grupo.

o grau de frugivoria € um bom preditor do espacamento interindividual dos
barrigudos. Espera-se uma relacdo inversa entre o grau de frugivoria e o
espacamento a luz da maior coesdo dos individuos em periodos de maior
consumo de frutos, pois 0os mesmos tendem a apresentar um padrdo de
distribuicdo espacial agrupado no ambiente (Peres 1996; Stevenson et al. 1998,
2015). Entretanto, pode-se esperar uma relacdo direta se os periodos com maior
frugivoria ocorrerem em periodos nos quais os frutos explorados estejam mais

dispersos no ambiente.
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Métodos

Areas e grupos de estudo

Realizamos a pesquisa em dois fragmentos de Floresta Amazonica (A: 11°19'12,46”S,
61°25'33,84”0, ca. 120 ha; B: 11°28'24,35”S, 61°21°21,10”0, ca. 400 ha; ambos ca.
186 m a.n.m.) no municipio de Cacoal em Ronddnia, Brasil (Fig. 1). O clima da regiao
€ do tipo Aw (Tropical Chuvoso) de Képpen com temperatura média anual de 25,6°C,
maxima média mensal de 35,2°C em setembro e minima média mensal de 21,1°C em
julho (periodo 1998-2010). A umidade relativa do ar média é de 75%, variando de 60%
em agosto a 89% em fevereiro. A precipitacdo anual média é de 1760 mm com média
mensal na estacdo chuvosa (outubro a margo) de 251 mm e média mensal na estagéo
seca (abril a setembro) de 39 mm (dados climaticos disponiveis no Boletim

Climatoldgico de Rond6énia — 2010; SEDAM 2012).
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Fig. 1. Localizacao das areas de estudo em Rondénia, Brasil.
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A assembleia de primatas das florestas da regido € composta por 9 a 11
espécies (Ferrari et al. 1996; Gusmao et al. 2014). Em ambas as areas de estudo sao
encontradas 10 espécies: Lagothrix cana, Ateles chamek, Alouatta puruensis, Sapajus
apella, Saimiri ustus, Plecturocebus bernhardi, Chiropotes albinasus, Pithecia
mittermeieri, Mico nigriceps e Aotus nigriceps.

Os subgrupos de Lagothrix cana monitorados variaram de 1 a 20+ individuos e
eram constituidos frequentemente por trés a cinco individuos machos adultos e cinco
ou mais fémeas e imaturos. Essa estimativa pode estar subestimada devido a grande
dispersao dos individuos (Peres 1996). Nao foi possivel determinar a composicao e
tamanho dos grupos de barrigudos de cada area de estudo, pois os membros dos
grupos de estudo ndo puderam ser identificados individualmente. Todos os subgrupos

monitorados foram observados do amanhecer ao p6r-do-sol.

Registros do comportamento

Realizamos a coleta de dados de margo a outubro de 2017. Dividimos a coleta total
em 10 periodos amostrais por area. Esses periodos duravam no maximo 10 dias e
consistiam de trés dias de monitoramento comportamental seguidos pela coleta de
dados de fenologia. Monitoramos as areas de forma alternada. Obtivemos um total de
20 periodos amostrais, totalizando 617 h de monitoramento (A=313 h; B=304 h).
Utilizamos o método de varredura instantdnea (Altmann 1974) com unidades
amostrais de 5 min a cada intervalo de 30 min, totalizando 3549 registros de
comportamento.

Em cada registro incluimos informacdo sobre a atividade (descanso,
alimentacdo, locomocdo, interagBes sociais, beber agua, marcacdo de cheiro,
exploracdo do ambiente e amamentacdo [0s quatro Ultimos agrupados na categoria
“outros” para analise]) e a distancia para o vizinho mais préximo. Quando possivel,
especificamos o item alimentar ingerido: fruto maduro ou imaturo, folha adulta ou nova,
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presa (vertebrado ou invertebrado), botéo floral, broto e outros. O grau de frugivoria
consistiu ha média da contribuicdo dos frutos para a dieta em termos de porcentagem
dos registros de alimentacdo didria em cada periodo amostral. Registramos 1128
eventos de alimentacdo, dos quais ndo foi possivel identificar o item consumido em
10% dos casos (N=111 registros). O consumo de frutos foi registrado em 658 dos
1017 eventos restantes (=65% de frugivoria).

Avaliamos o espagamento interindividual classificando a distancia para o
vizinho mais préximo em R5, quando havia pelo menos um individuo em um raio de
até 5 m do individuo e R>5, quando o individuo nao tinha vizinhos num raio <5 m
(Stevenson 1998). Calculamos um indice de proximidade para cada periodo amostral,
0 qual consistiu na divisdo do numero de registros de individuos a <5 m de distancia
dividido pelo total de registros de espacamento (Stevenson 1998). Esse indice de
proximidade varia de 0, quando todos os barrigudos estiverem a >5 m do vizinho mais
préximo, a 1, quando todos os barrigudos tiverem, pelo menos, um individuo a <5 m
de distancia. Nao foi possivel determinar com seguranca 0 espacamento
interindividual em 13% (N=458) dos 3549 registros de comportamento. Os barrigudos
estiveram em R5 em 50% dos registros.

Registramos os eventos de comportamento agonistico pelo método de “todas
as ocorréncias” (Altmann 1974). Esses eventos consistiram em suplantar, perseguir,
agarrar, morder e outros contatos fisicos agressivos (Ramirez 1988). Os eventos de
suplantacdo podem ter sido subestimados devido a sua natureza sutil e pela limitacdo
da visibilidade em florestas tropicais. Também registramos e categorizamos 0S
contextos das interagbes como alimentar e ndo-alimentar. Calculamos a taxa de
agonismo dividindo o nimero de interacdes agonisticas registradas no contexto de

alimentacdo em cada periodo por seu respectivo esforco amostral em horas.
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Disponibilidade de frutos

Estabelecemos 12 transectos de 250 m x 10 m para monitoramento fenolégico de
arvores das areas de estudo (Gentry 1982; Magnusson et al. 2005): cinco no
fragmento A e sete no fragmento B (area total amostrada=1,25 ha e 1,75 ha,
respectivamente). Todas as arvores (A=492, B=781) com DAP=10 cm (Di Fiore 2003;
Peres 1994) dentro desses transectos foram marcadas e medidas (A: média 21 + DP
13 cm; B: média 25 + DP 26 cm), 300 das quais foram sorteadas para o
monitoramento fenolégico em cada fragmento. Algumas arvores morreram durante o
estudo (A=12, B=13), causando uma variacado no tamanho da amostra dos periodos.

A presenca de frutos na copa de cada &rvore foi avaliada com o auxilio de
binéculos 10 x 42. A disponibilidade de frutos em cada periodo amostral foi estimada
utilizando o método semi-quantitativo de Fournier (1974), o qual classifica a copa das
arvores em escores que variam de 0 (auséncia da fenofase) a 4 (76%-100% da copa
contendo frutos). Multiplicamos o escore individual pelo DAP de cada individuo
produzindo fruto para levar em consideragéo o tamanho da arvore (medido pelo DAP),
0 qual esta relacionado a biomassa e a sua capacidade reprodutiva (Chapman 1992;
Di Fiore 2003; Peres 1996; Stevenson et al. 1998). Calculamos um indice de
disponibilidade de fruto para cada periodo, o qual consistiu na média dos escores
individuais multiplicado pelo respectivo DAP, dividido pelo namero total de arvores
monitoradas multiplicado pelo escore méaximo, 4 (Agostini et al. 2010; Chaves e Bicca-
Marques 2016). Esse indice variou de 0,334 no 1° periodo amostral da area A a 1,999
no 7° periodo da mesma area (Fig. 2). Sempre que possivel, medimos o DAP das
arvores utilizadas como fonte para consumo de frutos pelos barrigudos e as arvores
onde ocorreram as interacdes agonisticas. Comparamos essa distribuicdo de DAPs
com aquela das arvores monitoradas nos transectos fenoldgicos a fim de avaliar a

representatividade da amostra fenolégica aleatéria do conjunto de arvores
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selecionadas pelos barrigudos. A identificacdo taxondbmica das arvores nao foi

realizada.

2,5

Disponibilidade de frutos
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Fig. 2. Variacdo temporal do indice de disponibilidade de frutos nas areas A e B ao

longo do estudo.

Procedimentos estatisticos

Devido a auséncia de diferenca significativa entre os grupos de estudo na taxa de
interacBes agonisticas (teste de Wilcoxon: W=45, P=0,739), grau de frugivoria (W=31,
P=0,161), indice de proximidade (W=63, P=0,344) e indice de disponibilidade de frutos
(W=51, P=0,970), os dados foram analisados em conjunto a fim de aumentar o
tamanho das amostras e o poder da andlise estatistica. Fizemos uma analise prévia
para testar a influéncia da disponibilidade de frutos no grau de frugivoria (e.g.,
Sengupta e Radhakrishna 2016) e ndo encontramos relagédo significativa (F=2,317;
gl=18; r’=0,065; P=0,145). Portanto, a avaliacdo da potencial influéncia de ambas
variaveis independentes nas duas varidveis dependentes desse estudo, como
discriminado em nossas hipoéteses, é justificada.

Realizamos testes de regressdo linear para avaliar se as variaveis

independentes disponibilidade de frutos e grau de frugivoria sdo boas preditoras das
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variaveis dependentes taxa de comportamentos agonisticos e indice de proximidade.
Devido aos dados consistirem de séries temporais em duas localidades, utilizamos a
funcdo de auto-correlacdo (ACF) para verificar a presenca de dependéncia temporal
entre as observagbes (Zuur et al. 2010). Nao encontramos correlacdo temporal
significativa (Apéndice S1), o que condiz com a premissa de independéncia entre as
unidades amostrais.

O orcamento diario de atividades e a composicdo da dieta foram calculados
pelo método da proporcdo para reduzir a chance de superestimar 0s comportamentos
mais conspicuos e subestimar os menos conspicuous devido a variagdo no numero de
individuos por unidade amostral de varredura (Clutton-Brock 1977). Por fim, utilizamos
o0 teste nao-paramétrico de Wilcoxon para comparar a distribuicdo do DAP das arvores
presentes nos transectos do monitoramento fenol6gico com as arvores utilizadas como
fonte de frutos pelos barrigudos e com as arvores onde ocorreram as interagdes
agonisticas. O nivel de significancia para todos os testes foi estabelecido em 0,05
(bicaudal). Todas as analises foram realizadas no software R versdao 3.4.3 (R Core

Team 2016).

Resultados

Os barrigudos estavam se locomovendo em 37% (n=1262) dos registros,
descansando em 26% (n=944), se alimentando em 32% (n=1140) e interagindo
socialmente em 4% (n=158). Os outros comportamentos representaram apenas 1%
(n=45) do total de registros. Dentre 0s comportamentos sociais, as interacdes
agonisticas representaram 17% (n=45) dos registros de varredura.

Também registramos outras 227 intera¢des agonisticas pelo método de “todas
as ocorréncias”. Nao foi possivel determinar o contexto dessas interacées em 15% dos
casos (N=34). A alimentacdo representou o principal contexto (85%, n=165) das
interagBes agonisticas com contexto identificado (N=193). Dessas, apenas 5% (n=8)
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consistiu de eventos de suplantacdo, enquanto perseguir, agarrar, morder e outros
contatos fisicos agressivos somaram os restantes 95% (n=157). A taxa de interacdes
agonisticas por periodo nas duas populacfes variou de 0,032 até 0,629 eventos por
hora de observagédo (média=0,253 + DP 0,155, mediana=0,219).

A dieta foi composta predominantemente por frutos 65% (n=658), seguidos por
folhas 11% (n=115), flores 8% (n=81), outros itens vegetativos 9% (n=92) e presas 7%
(n=71). As arvores utilizadas como fonte de frutos pelos grupos de estudo tinham um
DAP médio (média=83 + DP 88 cm, mediana=59 cm, minimo=13 cm, maximo=569 cm,;
N=74) quase quatro vezes maior do que as sorteadas para 0 monitoramento
fenoldgico (média=23 + DP 20 cm, mediana=17 cm, minimo=10 cm, maximo=323 cm;
teste de Wilcoxon: W=4538,5, P<0,001). Consequentemente, as interacdes
agonisticas também foram mais comuns em arvores com DAP médio (média=13 + DP
117 cm, mediana=65 cm, minimo=22 cm, maximo=569 cm; N=34) cinco vezes maior
que a amostra de arvores aleatéria da fenologia (teste de Wilcoxon: W=1221,
P<0,001).

O indice de disponibilidade de frutos ndo foi um bom preditor da taxa de
interacBes agonisticas (F=0,917; gl=18; r’=0,048; P=0,351), permitindo rejeitar a
hip6tese 1. Contudo, quanto maior a disponibilidade de frutos, maior a proximidade
entre os barrigudos (F=5,635; gl=18; r’=0,238; P=0,029; Fig. 3), dando suporte &
hip6tese 2.

Por outro lado, tanto a taxa de interac6es agonisticas (F=6,998; gl=18;
r’=0,280; P=0,016; Fig. 4) quanto o espagcamento interindividual (F=7,252; gl=18;
r’=0,287; P=0,014; Fig. 5) variaram diretamente em funcdo do grau de frugivoria,

dando suporte as hipoteses 3 e 4.
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(espagcamento interindividual) dos barrigudos.

Discussao

N&o encontramos suporte para a hipotese de que a disponibilidade de frutos influencia
0 comportamento agonistico dos barrigudos, mas quanto maior a disponibilidade
desse recurso maior a proximidade entre os individuos do grupo. O consumo de frutos,
por sua vez, foi um bom preditor desses dois aspectos do comportamento social de
Lagothrix cana.

A auséncia de relacdo entre a disponibilidade de frutos e o comportamento
social durante o forrageio ja foi encontrado em outros atelideos (e.g., Ateles geoffroyi,
Busia et al. 2016; Lagothrix poeppigii, Di Fiore 2003). No presente estudo, 0s
barrigudos consumiram frutos de arvores com DAP médio quase quatro vezes maior
do que o DAP médio das arvores sorteadas para o monitoramento fenologico. Esse

mesmo padrdo de seletividade no tamanho das arvores ja foi observado em outra

17



399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

409

410

411

412

413

414

415

416

417

418

419

420

421

422

423

424

425

populacdo de Lagothrix cana (Peres 1996) e em um parente préximo dos barrigudos, o
muriqui do norte (Brachyteles hypoxanthus, Strier 1989). Como o DAP é um 6timo
preditor da biomassa das arvores e de sua capacidade de produzir frutos (Chapman
1992), conclui-se que a amostra de arvores sorteadas para 0 monitoramento
fenologico ndo representou adequadamente o conjunto de arvores exploradas pelos
barrigudos para o consumo de frutos. A impossibilidade de identificar grande parte das
espécies das arvores inviabilizou uma andlise refinada da disponibilidade de frutos
apenas das espécies exploradas como fontes de frutos durante o estudo.

Contudo, mesmo estudos que identificaram as fontes de alimento e que
consideraram apenas as espécies que contribuiram com pelo menos 1% da dieta (Di
Fiore 2003), ndo encontraram evidéncias da influéncia da disponibilidade desses
recursos na ecologia alimentar. De qualquer forma, a identificacdo e 0 monitoramento
fenologico das espécies que servem como recursos-chave (contribuindo 220% da
dieta), como realizado para Ateles geoffroyi (Pinacho-Guendulain e Ramos-Fernandez
2017), permitiriam obter uma relagdo mais fiel entre a disponibilidade dos recursos
alimentares e o comportamento social dos barrigudos. Isto é particularmente
importante em relacdo as interagdes agonisticas, as quais foram mais frequentes em
arvores de maior porte.

Os frutos, principal alimento dos barrigudos (Gonzalez et al. 2016; Peres
1994a), sao recursos limitados que tendem a estar irregularmente distribuidos no
ambiente (Isbell 1991; Isbell et al. 1998; Wrangham 1980). Sua alta qualidade
nutricional e possibilidade de monopolizagdo (Isbell 1991) podem explicar a relacdo
entre o indice de agressao e o grau de frugivoria. Esse padrdo também foi observado
em outros primatas (e.g., Gorilla beringei, Robbins 2008; Cebus capucinus, Vogel e
Janson 2007), incluindo espécies congéneres dos barrigudos alvo do presente estudo
(Lagothrix lagotricha, Stevenson et al. 1994). A variagdo na taxa de agressdo em

funcdo da contribuicdo dos frutos para a dieta € compativel com a ocorréncia de
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competicdo agressiva intragrupo por alimento, o que também ja foi reportado para
outras populacdes de barrigudos (Stevenson e Castellanos 2000; Stevenson 2006).

A competicdo agressiva intragrupo por alimento faz parte dos custos da vida
social da maioria dos primatas (Janson e van Schaik 1988). Embora ela ocorra em
diversas espécies, vantagens como a protecao contra predacdo (van Schaik 1983)
ainda favorecem a vida em grupo. No caso das populacBes estudadas, uma das
vantagens poderia estar relacionada a defesa de recursos contra outras espécies. Um
estudo preliminar conduzido em uma area préxima das areas de estudo ao norte de
Cacoal comprovou a sobreposicdo de importantes recursos entre os atelideos do
sudoeste da Amazénia (lwanaga e Ferrari 2001). Em especial, as espécies Lagothrix
cana e Ateles chamek demostraram uma forte preferéncia por frutos de Moraceae.
Além disso, varios primatas das areas de estudo apresentaram sobreposicao de areas
de vida, o uso das mesmas arvores e interacfes agonisticas interespecificas (T.
Cavalcante obs. pes.).

O baixo poder explicativo da variavel grau de frugivoria no comportamento
agonistico pode estar relacionado a influéncia de outros fatores, tais como o tamanho
e a produtividade do sitio de alimentacdo e o numero de individuos que o
compartilharam (Stevenson et al. 1998, 2000). Portanto, a inclusdo de outras variaveis
poderia melhorar 0 modelo (e.g., Vogel e Janson 2007). Além disso, a utilizacdo de
medidas mais precisas de uso dos recursos como o tempo de alimentagdo desde a
chegada do primeiro individuo a arvore de alimentacdo até a saida do ultimo (Strier
1989; Vogel e Janson 2007) ou, ainda melhor, a estimativa da biomassa ingerida,
aumentariam o poder das analises. Da mesma forma, aspectos relacionados as
consequéncias da competicao por alimento em termos de ganho energético e sucesso
reprodutivo individual ainda precisam ser investigados (Koenig 2002).

As oportunidades de interacbes agonisticas podem aumentar quando o
espacamento interindividual é reduzido (Bernstein 2007). Os barrigudos do presente
estudo estiveram em maior proximidade quando consumiram mais frutos. Esse padréo
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€ compativel com a influéncia da natureza agrupada e limitada dos frutos na
organizacao social dos grupos de primatas (Isbell 1991; Snaith e Chapman 2007). Em
contrapartida, os barrigudos estiveram sem vizinhos em 50% dos registros, condizente
com uma estratégia de reducdo da competicdo intragrupo por alimento por meio do
distanciamento interindividual (Zarate e Stevenson 2014). Isso é reforcado pelo fato de
que os barrigudos de um subgrupo mantinham contato por meio de frequentes
vocalizacdes a semelhanca do relatado para a mesma espécie em uma populacdo da
Amazobnia central (Peres 1996). Esse contato vocal € sugerido como uma estratégia
para manter a coesao entre os individuos quando os mesmos nao se encontram em
contato visual (Arnedo et al. 2010; Peres 1996).

O espacamento interindividual também pode ser influenciado pela presséo de
predacdo. A proximidade intragrupo pode, por exemplo, aumentar a probabilidade de
deteccdo de predadores (Boinski et al. 2000). Embora ndo tenhamos testado a
influéncia do risco de predagéo no espacamento de Lagothrix cana, acreditamos que a
pressdo de predacdo nas areas de estudo seja mais fraca do que a pressdo de
competicdo por recursos no espacamento interindividual. A espécie em questdo é uma
das maiores dentre os primatas neotropicais, com os machos adultos podendo pesar
cerca de 10 kg (Peres 1994b). Nenhuma tentativa de predacéo foi registrada durante
as 617 h de acompanhamento dos barrigudos e nenhum sinal foi observado durante o
periodo de monitoramento fenoldgico, apesar da ocorréncia de, pelo menos, trés
potenciais grandes predadores (Panthera onca, Boa constrictor e Harpya harpya, T.
Cavalcante, obs. pes.) nas areas de estudo. O Unico registro na literatura de predacéo
de um barrigudo (Lagothrix lagotricha) se refere a um individuo de classe sexo-etaria
indeterminada capturado por uma aguia marrom (Oroaetus isidori, Lehman 1959 apud
Ferrari 2009). Contudo, ndo podemos descartar a possibilidade de que os barrigudos,
mesmo adultos, sejam vulneraveis a predacao (e.g., Matsuda e Izawa 2008; Quintino e

Bicca-Marques 2013). Nesse sentido, os barrigudos das &reas estudadas parecem
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lidar com uma possivel pressdo da predacdo de outra forma que ndo a coesdo de
grupo (e.g., chamadas de alarme e comportamento criptico, Papworth et al. 2013).

Em suma, apresentamos nesse trabalho as primeiras evidéncias de
competicdo agressiva intragrupo por alimento para Lagothrix cana. Demonstramos
também a importancia da disponibilidade e consumo de frutos em moldar o
espacamento interindividual e o comportamento agonistico dos barrigudos. Diversos
aspectos do comportamento e da ecologia dessa espécie permanecem desconhecidos
para a ciéncia. Quais as relacbes do consumo das espécies de recursos-chave na
dieta dos barrigudos com o comportamento social e de forrageio? O grau de
competicdo por alimento € maior em populagfes vivendo em fragmentos florestais do
que naquelas vivendo em florestas continuas? Além do espacamento interindividual, o
consumo de recursos alternativos pode amenizar a competicao e influenciar a coesdo
de grupo? Essas perguntas nos ajudariam a entender melhor a influéncia da

disponibilidade e competi¢cdo por alimento no comportamento social dos barrigudos.
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Apéndice S1. Correlagdes nado significativas dos resultados da funcdo de auto-
correlacdo temporal (ACF) entre: (a) taxa de agonismo e indice fenologico; (b) indice
de proximidade e indice fenoldgico; (c) taxa de agonismo e grau de frugivoria; (d)
indice de proximidade e grau de frugivoria. As linhas pontilhadas nos painéis séo
intervalos de confianca c. 95%. Por defini¢cdo, a auto-correlagéo € igual a 1 quando o

intervalo de tempo (time lag) for 0.
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