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RESUMO 

Diferenças metabólicas decorrentes do tamanho corporal, sexo e idade são 

responsáveis por demandas energéticas e nutricionais distintas, podendo resultar em 

dietas com características particulares dentre outras diferenças interindividuais. Dessa 

forma, estudos comparativos do comportamento alimentar dos indivíduos de um grupo 

social são importantes para entender as estratégias que eles utilizam para suprir suas 

necessidades e compartilhar os mesmos recursos. Neste trabalho, desenvolvo um método 

para avaliar a similaridade das dietas das classes sexo-etárias dos membros de 12 grupos 

sociais de bugios de vida livre (oito grupos de bugios-ruivos Alouatta guariba clamitans 

e quatro grupos de bugios-pretos A. caraya) habitantes de fragmentos florestais no estado 

do Rio Grande do Sul. Analiso a dieta em três níveis: (1º) item alimentar (e.g., folha, 

fruto, flor etc.), (2º) item e espécie (e.g., folha da espécie X, fruto da espécie Y, flor da 

espécie Z etc.) e (3º) item, maturidade e espécie (e.g., folha nova da espécie X, fruto verde 

da espécie Y, flor aberta da espécie Y etc.). Avalio também se variações na 

disponibilidade quali-quantitativa de alimentos em decorrência da sazonalidade 

ambiental e do tamanho da parcela de habitat (fragmento florestal) influenciam as 

similaridades das dietas. As similaridades encontradas entre as classes sexo-etárias foram 

consistentes nos três níveis de análise, o que permite sugerir que informações sobre os 

itens consumidos são suficientes para detectar o padrão geral de similaridade das dietas. 

A classe fêmea adulta foi a mais semelhante às demais, enquanto as classes macho adulto 

e macho subadulto foram as mais distintas. A pequena diferença nas dietas de fêmeas e 

machos adultos foi explicada principalmente por um maior consumo de folhas pelos 

machos e de frutos pelas fêmeas. A maior importância do item casca na distinção das 

dietas das classes imaturas pode estar relacionada à necessidade de cálcio dos indivíduos 

em desenvolvimento. Os padrões de similaridade da dieta não foram influenciados pela 
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sazonalidade ambiental e pelo tamanho dos fragmentos. Em suma, os bugios de um grupo 

exploram os recursos de forma semelhante, o que pode estar relacionado à coesão social, 

ao consumo de uma dieta-padrão que satisfaz as necessidades nutricionais e energéticas 

de todos os seus membros e/ou à capacidade de metabolizar os mesmos alimentos de 

forma distinta com o auxílio de microbiotas intestinais particulares.  

Palavras-chave: Comportamento alimentar, classes sexo-etárias, sazonalidade 

ambiental, tamanho do fragmento, similaridade intragrupo 
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ABSTRACT 

Metabolic differences resulting from body size, sex and age are responsible for 

distinct energy and nutritional demands and may result, among other interindividual 

differences, in diets with distinct characteristics. Therefore, comparative studies of the 

feeding behavior of individuals in a social group are important to understand the strategies 

used to fulfill their requirements while sharing the same resources. In this study, I develop 

a method to evaluate the diet similarity of sex-age classes of 12 free-ranging howler 

monkey groups inhabiting forest fragments in the state of Rio Grande do Sul (eight groups 

of Alouatta guariba clamitans and four of A. caraya). I analyze the diet at three levels: 

(1º) food item (e.g. leaf, fruit, flower etc.), (2º) item and species (e.g. leaf of species X, 

fruit of species Y, flower of species Z etc.) and (3º) item, maturity and species (e.g. young 

leaf of species X, green fruit of species Y etc.). I also evaluate whether variations in 

qualitative and quantitative resource availability resulting from environmental seasonality 

and habitat size (forest fragment size) influence dietary similarities. The similarities 

between sex-age classes were consistent in the three levels of analysis, which suggests 

that information at the level of food item is sufficient to identify the general pattern of 

similarity of the diets of the sex-age classes. The adult female class exploited the diet 

most similar to the other classes, while the adult male and subadult male classes exploited 

the most divergent diets. The small difference in the diets of adult females and males was 

caused mostly by a higher ingestion of leaves by males and of fruits by females. The 

importance of bark in the distinction of the diets of immatures is probably related to the 

role of calcium during growth. Environmental seasonality and fragment size did not 

influence diet similarity. In summary, the members of a howler monkey group exploit 

resources in similar way, which may be a consequence of their social cohesion, the 

exploitation of a standard diet that meets the nutritional and energy demands of all 
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independent individuals and/or their ability to metabolize the same food differently due 

to distinct gut microbiota. 

Keywords: Feeding behavior, age-sex classes, environmental seasonality, fragment size, 

intragroup similarity   



x 

 

LISTA DE FIGURAS 

Figura 1. Fluxograma do método de análise proposto para comparar a similaridade da 

dieta das classes sexo-etárias de bugios (Alouatta spp.). Ponto inicial destacado em 

verde. .......................................................................................................................37 

Figura 2. Similaridade absoluta da dieta dos pares de classes sexo-etárias de bugios no 

(a) primeiro nível (item alimentar), (b) segundo nível (item e espécie vegetal) e (c) 

terceiro nível (item, maturidade e espécie). Os pontos indicam a média e as barras, o 

erro padrão no intervalo de 95%. A disposição dos pares segue a ordem crescente de 

similaridade das médias do terceiro nível. Classes sexo-etárias: MAD (macho 

adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB 

(fêmea subadulta) e FJV (fêmea jovem) . ................................................................38 

Figura 3. Diferença relativa dos pares de classes sexo-etárias de bugios nos níveis (a) 1º, 

(b) 2º e (c) 3º. Os pontos representam a média e as barras, o erro padrão no intervalo 

de 95%. A disposição dos pares segue a ordem crescente das médias do terceiro nível. 

A similaridade dos pares de classes cuja barra de erro não trespassou o eixo central 

foi considerada significativa. Classes sexo-etárias: MAD (macho adulto), MSB 

(macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB (fêmea 

subadulta) e FJV (fêmea jovem) . ............................................................................39 

Figura 4. Variação da similaridade das dietas (em porcentagem) das classes sexo-etárias 

de bugios ao longo dos meses. Os pontos representam a média e as barras, o erro 

padrão no intervalo de 95%. .....................................................................................40 

 

  



xi 

 

LISTA DE TABELAS 

Tabela 1. Descrição da base de dados utilizada para comparar a similaridade da dieta das 

classes sexo-etárias de bugios (Alouatta spp.). ....................................................... 28 

Tabela 2. Pares de classe considerados significativos em cada nível de análise. Classes 

sexo-etárias representadas como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), 

MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB (fêmea subadulta) e FJV (fêmea 

jovem). Os valores indicam a média e o erro padrão (em porcentagem) da 

similaridade ou dissimilaridade do par.................................................................... 30 

Tabela 3. Frequência em que os itens foram responsáveis pelas diferenças entre as classes 

dentre os grupos nos quais estiveram presentes. Foram excluídos os pares que não 

apareceram em pelo menos 50% dos grupos. Os itens estão representados como FO 

(folha), FR (fruto), FL (flor), CAS (casca) e R (ramo) e as classes sexo-etárias como 

MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem) e FAD (fêmea 

adulta). Itens mais importantes entre cada par salientados em negrito. .................. 31 

Tabela 4. Melhor modelo linear generalizado misto preditor da similaridade absoluta das 

dietas das classes sexo-etárias de bugios, incluindo os valores esperados e de 

significância das variáveis que o compõem. ........................................................... 32 

Tabela 5. Modelos lineares generalizados mistos preditores da diferença relativa das 

dietas das classes sexo-etárias de bugios, incluindo os valores de significância das 

variáveis em relação ao modelo médio. .................................................................. 34 

Tabela S1. Composição dos 12 grupos de estudo, com classes sexo-etárias representadas 

como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD 

(fêmea adulta), FSB (fêmea subadulta), FJV (fêmea jovem) e INF (infantes). ...... 41 



xii 

 

Tabela S2. Tamanho das amostras de cada grupo de estudo com relação aos três níveis 

de análise. As porcentagens de dados incompletos (excluídos das análises) são 

mostradas entre parênteses. ..................................................................................... 42 

Tabela S3. Principais itens responsáveis pelas diferenças entre os pares de classe com 

respectivos percentuais de contribuição. Os itens estão representados como FO 

(folha), FR (fruto), FL (flor), CAS (casca) e R (ramo) e as classes como MAD 

(macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), 

FSB (fêmea subadulta) e FJV (fêmea jovem). Grifos em verde são os itens com maior 

contribuição dentro do par....................................................................................... 43 

  



xiii 

 

SUMÁRIO 

APRESENTAÇÃO .................................................................................................... XIV 

REFERÊNCIAS ........................................................................................................ XVI 

SIMILARIDADE DAS DIETAS DE BUGIOS (Alouatta spp.): PROPOSTA DE 

MÉTODO DE ANÁLISE E CONSISTÊNCIA INTERGRUPO ............................... 1 

RESUMO ......................................................................................................................... 2 

INTRODUÇÃO .............................................................................................................. 3 

MÉTODOS ...................................................................................................................... 7 

RESULTADOS ............................................................................................................. 12 

DISCUSSÃO ................................................................................................................. 14 

AGRADECIMENTOS ................................................................................................. 18 

REFERÊNCIAS ........................................................................................................... 18 

TÍTULOS DAS FIGURAS .......................................................................................... 36 

INFORMAÇÃO SUPLEMENTAR ............................................................................ 41 

 

  



xiv 

 

APRESENTAÇÃO 

Estudos sobre a dieta são importantes na compreensão da biologia e 

comportamento dos animais, informando as estratégias alimentares utilizadas para suprir 

as necessidades energéticas e nutricionais. Essas demandas costumam variar com a idade, 

tamanho, sexo e estado reprodutivo dos indivíduos, esperando-se que fêmeas e imaturos 

apresentem gastos extras com reprodução e crescimento (Clutton-Brock, 1977). Quando 

não supridas, a má nutrição pode impactar negativamente a reprodução, o 

desenvolvimento e o fitness dos indivíduos (Kerr, 1972; Schneider, 2004). As estratégias 

de exploração dos recursos alimentares podem variar de acordo com as circunstâncias do 

ambiente, se fazendo necessário avaliar a relação entre os indivíduos que compartilham 

os mesmos recursos (Davies et al., 2014, Forsman & Wennersten, 2016). Variações na 

disponibilidade de alimentos podem decorrer da sazonalidade ambiental e da 

fragmentação do habitat, sendo importante medir seus efeitos em nível individual. 

Os bugios (Alouatta spp.) são bons modelos para estudar a influência da classe 

sexo-etária na composição da dieta dos indivíduos e como a sazonalidade ambiental e a 

área de habitat influenciam a exploração dos recursos. Os bugios se alimentam de uma 

dieta folívoro-frugívora (Crockett & Eisenberg, 1987) de forma coesa em grupos sociais 

que podem conter indivíduos de todas as classes etárias de ambos os sexos. Apesar das 

potenciais diferenças nas necessidades energéticas e nutricionais dos indivíduos, a 

contribuição de folhas, frutos e flores para a dieta das classes sexo-etárias parece ser muito 

semelhante (Bicca-Marques & Calegaro-Marques, 1994a; Koch & Bicca-Marques, 2007; 

Pavelka & Knopff, 2004; Prates & Bicca-Marques, 2008). Como esses autores 

consideraram a dieta apenas em nível de item alimentar, faz-se necessário comparar a 

dieta das classes levando em consideração a maturidade e a espécie dos mesmos. 
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Nesta dissertação procuro preencher essas lacunas com o estudo das dietas das 

classes sexo-etárias de 12 grupos de bugios (Alouatta guariba clamitans e A. caraya) em 

três níveis de complexidade: (1º) item, (2º) item e espécie e (3º) item, maturidade e 

espécie. Também investigo se o tamanho do fragmento florestal e a sazonalidade 

ambiental influenciam a similaridade das dietas das classes. A dissertação foi redigida em 

português na forma de artigo seguindo as normas da revista American Journal of 

Primatology.  
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Resumo  26 

Diferenças metabólicas decorrentes do tamanho corporal, sexo e idade são responsáveis por 27 

demandas energéticas e nutricionais distintas, podendo resultar em dietas com características 28 

particulares dentre outras diferenças interindividuais. Estudos comparativos do comportamento 29 

alimentar dos indivíduos de espécies sociais são importantes para entender as estratégias que 30 

eles utilizam para suprir suas necessidades e compartilhar os recursos. Neste trabalho, 31 

propomos um método para avaliar a similaridade das dietas das classes sexo-etárias dos 32 

membros de 12 grupos sociais de bugios de vida livre (oito de Alouatta guariba clamitans e 33 

quatro de A. caraya) habitantes de fragmentos florestais no Rio Grande do Sul. Analisamos a 34 

dieta em nível de (1) item alimentar, (2) item e espécie e (3) item, maturidade e espécie. 35 

Também avaliamos se variações na disponibilidade quali-quantitativa de alimentos decorrentes 36 

da sazonalidade ambiental e do tamanho do fragmento florestal influenciam as similaridades 37 

das dietas. As similaridades encontradas entre as classes foram consistentes nos três níveis, 38 

permitindo sugerir que informações sobre os itens consumidos são suficientes para detectar o 39 

padrão geral de similaridade das dietas das classes sexo-etárias. A classe fêmea adulta foi a 40 

mais semelhante às demais, enquanto macho adulto e macho subadulto foram as mais distintas. 41 

A pequena diferença nas dietas de fêmeas e machos adultos foi explicada principalmente por 42 

um maior consumo de folhas pelos machos e de frutos pelas fêmeas. A maior importância do 43 

item casca na distinção das dietas das classes imaturas pode estar relacionada à necessidade de 44 

cálcio dos indivíduos em desenvolvimento. Os padrões de similaridade da dieta não foram 45 

influenciados pela sazonalidade ambiental e pelo tamanho dos fragmentos. Em suma, os bugios 46 

de um grupo exploram os recursos de forma semelhante, o que pode estar relacionado à coesão 47 

social e/ou ao consumo de uma dieta-padrão que satisfaz as necessidades de todos os seus 48 

membros.  49 

Palavras-chave: Comportamento alimentar, sexo, idade, sazonalidade ambiental, área de 50 

habitat  51 
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Introdução 52 

 A composição da dieta é uma importante dimensão do comportamento animal, 53 

informando sobre as estratégias utilizadas pelos indivíduos para obterem a energia e os 54 

nutrientes necessários para a sua sobrevivência. Espécies distintas costumam possuir 55 

necessidades metabólicas diferentes, mas indivíduos de uma mesma população também podem 56 

diferir nesse aspecto (Strier, 1987). Características inerentes ao indivíduo, como tamanho 57 

corporal e metabolismo, são as responsáveis pela variação intraespecífica. Animais maiores 58 

costumam precisar de mais energia em termos absolutos, mas de uma menor quantidade por 59 

unidade de massa corporal. Consequentemente, eles podem consumir maiores proporções de 60 

alimentos energeticamente mais pobres do que seus coespecíficos de menor tamanho (Kleiber, 61 

1961; McNab, 1980; Müller et al., 2013). Sendo assim, o comportamento alimentar pode ser 62 

afetado pelo sexo, idade e estado reprodutivo dos indivíduos, com fêmeas e imaturos 63 

apresentando gastos extras com reprodução e crescimento, respectivamente (Clutton-Brock, 64 

1977; Rothman, Dierenfeld, Hintz & Pell, 2008).  65 

As diferenças no comportamento alimentar são expressas pela seleção dos recursos 66 

explorados (e.g., origem animal ou vegetal, tamanho da presa ou fruto, espécie e maturidade 67 

dentre muitas outras características). No caso dos consumidores primários, a seleção dos 68 

componentes da dieta ocorre em termos de espécie, item alimentar (e.g., folhas, flores e frutos) 69 

e sua maturidade (e.g., folhas jovens ou adultas, frutos imaturos ou maduros), aspectos que 70 

determinam a sua composição química e consequente atratividade para os consumidores. 71 

Limitações físicas e fisiológicas decorrentes de diferenças no tamanho corporal do consumidor 72 

podem influenciar a seleção ou o acesso a distintas fontes de alimento. Juvenis de lagartos 73 

herbívoros, por exemplo, tendem a ser carnívoros até alcançarem certo peso e tamanho corporal 74 

(Pough, 1973). O forrageio também pode ser influenciado pelo sexo, como é o caso de fêmeas 75 

de elefantes (Loxodonta africana) que apresentam alta seletividade alimentar pelas estruturas 76 
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vegetais mais nutritivas quando comparadas aos machos (Stokke, 1999; Stokke & du Toit, 77 

2000). 78 

Devido a variações na composição nutricional, os mesmos itens alimentares podem ser 79 

consumidos em proporções distintas por indivíduos com necessidades metabólicas diferentes 80 

dentro de um mesmo grupo. Como exemplo, itens alimentares de maior qualidade (e.g., folhas 81 

jovens, brotos, frutos e sementes) e mais ricos em minerais (e.g., madeira viva e em 82 

decomposição) podem ser mais frequentemente consumidos por jovens (macaco Rhinopithecus 83 

roxellana, Liu, Li, Jiang, Wang, & Li, 2016; gorila Gorilla beringei, Rothman et al., 2008) e 84 

fêmeas adultas (macaco-aranha Ateles geoffroyi, Chaves, Stoner, & Arroyo-Rodríguez, 2012; 85 

gorila Gorilla beringei, Rothman et al., 2008) quando comparados a machos adultos. Porém, é 86 

possível que as necessidades energéticas e nutricionais dos indivíduos de diferentes classes 87 

sexo-etárias de um grupo social sejam supridas por uma dieta semelhante processada de forma 88 

distinta por suas respectivas microbiotas intestinais (Amato et al., 2014). 89 

Em épocas de escassez de alimento, a competição intraespecífica também pode provocar 90 

diferenças na similaridade da dieta dos indivíduos de um grupo social (Araújo, Bolnick, & 91 

Layman, 2011; Bolnick et al., 2003; Kobler, Klefoth, Mehner, & Arlinghaus, 2009; Svanbäck 92 

& Bolnick, 2007). Lontras (Enhydra lutris nereis) que vivem em ambientes com menor 93 

densidade de presas exploram dietas mais especializadas e apresentam menor sobreposição de 94 

nichos alimentares do que indivíduos de ambientes com maior abundância de recursos (Tinker, 95 

Bentall, & Estes, 2008). Padrão semelhante foi encontrado em duas espécies de ungulados do 96 

deserto (Oryx gazela gazela e Antidorcas marsupialis) em estudo envolvendo análises de 97 

isótopos estáveis de carbono e nitrogênio. Os nichos tróficos dos coespecíficos desses 98 

herbívoros apresentaram sobreposição parcial (aproximadamente 20% em ambas espécies) 99 

possivelmente para reduzir a competição intraespecífica e facilitar a sobrevivência no ambiente 100 

desértico (Lehmann, 2015). Essa capacidade de se adaptar às condições ambientais está 101 
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relacionada à plasticidade fenotípica dos indivíduos, que tem a flexibilidade comportamental 102 

como um de seus componentes (Jones, 2005). Tal capacidade é essencial para que organismos 103 

sobrevivam aos distúrbios ambientais, especialmente aqueles causados por atividades humanas 104 

(Hendry, Farrugia, & Kinnison, 2008), como é o caso da redução e fragmentação do habitat.  105 

Modificações da estrutura e composição florística, incluindo a perda de biomassa e a 106 

alta taxa de mortalidade de árvores, são consequências da fragmentação das florestas (Arroyo-107 

Rodríguez & Mandujano, 2006) que podem afetar negativamente as espécies animais de hábito 108 

eminentemente arborícola, como muitos primatas. Entretanto, a disponibilidade de alimento 109 

para um determinado indivíduo ou grupo social também depende da dimensão da sua área de 110 

vida (Arroyo-Rodríguez & Dias, 2010). Contudo, espécies vegetais cultivadas que servem 111 

como fontes complementares de alimento podem ter um papel compensatório muito importante 112 

na sobrevivência dos primatas em ambientes perturbados pela ação humana, especialmente 113 

naqueles de dimensão inferior à área de vida observada em parcelas de habitat mais extensas 114 

(Bicca-Marques & Calegaro-Marques, 1994c; Chaves & Bicca-Marques, 2013, 2016). Além 115 

dos distúrbios antropogênicos, os consumidores também podem ter que lidar com a variação da 116 

disponibilidade de alimentos decorrente da sazonalidade ambiental (Hemingway & Bynum, 117 

2005). Dessa forma, espécies com maior flexibilidade na composição da dieta podem ter 118 

maiores chances de sobrevivência em paisagens caracterizadas pela restrição de habitat e 119 

sazonalidade ambiental do que espécies com menor flexibilidade na escolha do alimento. 120 

Os bugios (Alouatta spp.) são primatas neotropicais folívoro-frugívoros (Crockett & 121 

Eisenberg, 1987) cuja flexibilidade da composição da dieta tem sido relacionada à sua 122 

capacidade de habitar desde habitats florestais bem conservados até pequenos fragmentos 123 

florestais alterados pelo homem (Bicca-Marques, 2003; Chaves & Bicca-Marques, 2013). O 124 

limite sul da distribuição do gênero no sul do Brasil e noroeste da Argentina é caracterizado por 125 

um clima subtropical, florestas semideciduais e variações sazonais marcantes (Cortés-Ortiz et 126 
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al., 2003; Printes, Liesenfeld, & Jerusalinsky, 2001) que provocam variações temporais na 127 

disponibilidade de recursos para os bugios (Chaves & Bicca-Marques, 2016). 128 

Os membros de um grupo social de bugios se alimentam de forma coesa e o consumo 129 

dos principais itens alimentares (folhas, frutos e flores) não varia com o sexo ou a idade dos 130 

indivíduos (Bicca-Marques & Calegaro-Marques, 1994a; Koch & Bicca-Marques, 2007; 131 

Pavelka & Knopff, 2004; Prates & Bicca-Marques, 2008). Entretanto, suas dietas podem variar 132 

com relação às espécies vegetais fontes desses itens, bem como com relação aos seus estágios 133 

de desenvolvimento. Dadas diferenças na composição química e nutricional de plantas de 134 

espécies distintas (Chapman, Chapman, Rode, Hauck, & McDowell, 2003) e de itens em 135 

diferentes estágios de desenvolvimento (Garber, 1987), análises que também considerem a 136 

espécie (Koch & Bicca-Marques, 2007; Pavelka & Knopff, 2004) e o grau de maturidade dos 137 

itens consumidos são necessárias para uma melhor comparação da similaridade da dieta das 138 

classes sexo-etárias.  139 

Nesse estudo, usamos os bugios (Alouatta spp.) como modelos para testar um novo 140 

método de comparação da similaridade da dieta de classes sexo-etárias (ou indivíduos) em três 141 

níveis de complexidade: (1º) item vegetal, (2º) item e espécie vegetal e (3º) item, maturidade e 142 

espécie. O método que propomos considera a similaridade absoluta da dieta entre os pares de 143 

classes sexo-etárias de um dado grupo social ao longo do tempo e sua diferença com relação à 144 

similaridade média observada entre todas as combinações de classes do respectivo grupo. 145 

Especificamente, avaliamos a porcentagem de semelhança entre as dietas das classes sexo-146 

etárias nos três níveis para (i) verificar se a similaridade diminui conforme esperado em 147 

decorrência do aumento na complexidade da informação, (ii) conferir se o consumo dos itens 148 

alimentares não varia entre as classes conforme relatado anteriormente e (iii) avaliar se o padrão 149 

de similaridade observado entre os pares de classes se mantém constante entre os níveis, o que 150 

eliminaria a necessidade de coleta de dados com maior detalhamento em pesquisas visando a 151 
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identificação desses padrões. Além disso, buscamos (iv) identificar os itens responsáveis pelas 152 

diferenças (mesmo que sutis) nas dietas dos pares de classes, (v) determinar se o nível de 153 

análise, o tamanho do fragmento florestal, a área de vida, a densidade populacional, o sexo, a 154 

idade ou a classe sexo-etária prediz(em) a similaridade das dietas e (vi) investigar se as 155 

prováveis variações na disponibilidade de alimento decorrentes da sazonalidade ambiental ao 156 

longo do ano influenciam a similaridade das dietas das classes sexo-etárias. Vale salientar que 157 

a pesquisa não visa avaliar a composição das dietas em si e nem identificar os recursos 158 

utilizados de forma distinta pelas classes sexo-etárias além do nível de item.  159 

 160 

Métodos 161 

Desenvolvemos essa pesquisa utilizando a base de dados do Laboratório de 162 

Primatologia da PUCRS. Analisamos a dieta de oito grupos sociais de bugio-ruivo (Alouatta 163 

guariba clamitans) e quatro grupos de bugio-preto (Alouatta caraya) de vida livre. Todos os 164 

grupos foram monitorados próximo ao limite sul da distribuição geográfica de Alouatta no 165 

estado do Rio Grande do Sul durante 4 a 15 dias por mês (Tabela 1) utilizando o método de 166 

varredura instantânea (Altmann, 1974).  167 

Os membros dos grupos foram classificados nas classes sexo-etárias macho adulto 168 

(MAD), subadulto (MSB), jovem (MJV) e infante (MIN) e fêmea adulta (FAD), subadulta 169 

(FSB), jovem (FJV) e infante (FIN) conforme critérios estabelecidos na literatura (A. caraya: 170 

Rumiz, 1990; A. guariba clamitans: Mendes, 1989). Os infantes não foram incluídos neste 171 

estudo porque ainda dependem do leite materno (Miranda, Aguiar, Ludwig, Moro-Rios, & 172 

Passos, 2005). O tamanho dos grupos variou de 5 a 17 indivíduos, os quais incluíam três a seis 173 

classes sexo-etárias, excluindo os infantes. Todos os grupos continham pelo menos um casal de 174 

adultos, enquanto a representatividade das demais classes foi variável (Tabela S1). A decisão 175 

de utilizar classes em vez de dados individuais se deu em razão da dificuldade de identificar os 176 
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indivíduos de uma determinada classe em todas as unidades amostrais. Essa situação é 177 

particularmente comum no caso dos bugios-ruivos, cuja identificação individual é mais difícil 178 

do que entre os bugios-pretos.  179 

O registro dos eventos de alimentação incluiu o item consumido, seu estágio de 180 

desenvolvimento ou maturidade e a espécie vegetal. Consequentemente, analisamos a 181 

composição da dieta em três níveis de complexidade: (1º) item, (2º) item e espécie e (3º) item, 182 

maturidade e espécie. Não analisamos o nível considerando apenas item e maturidade, o qual 183 

está contemplado no nível de maior detalhamento. O primeiro nível levou em consideração 184 

apenas a estrutura vegetativa ou reprodutiva consumida: folha (incluindo pecíolo), flor 185 

(incluindo pedúnculo floral), fruto (incluindo semente), casca e ramo. O segundo nível 186 

considerou, além da estrutura, a espécie vegetal da qual foi retirada: folha da espécie X, fruto 187 

da espécie Y, flor da espécie Z e assim por diante. O terceiro nível adicionou informação sobre 188 

a maturidade ou partes dos itens: folha adulta, nova, broto e pecíolo; fruto maduro, imaturo e 189 

semente; flor botão, aberta e pedúnculo floral. A categorização foi adaptada para os grupos OC 190 

(Chaves & Bicca-Marques, 2016) porque o pesquisador agrupou folhas novas com brotos e 191 

flores com botões florais. Itens alimentares que não puderam ser identificados quanto à espécie 192 

ou maturidade foram descartados das análises dos respectivos níveis. Alimentos não vegetais 193 

raramente consumidos, como barro, ovos e líquens, entraram nos três níveis de análise apesar 194 

da inexistência de identificação taxonômica e da determinação da maturidade. A proporção de 195 

dados incompletos para o segundo e o terceiro níveis variou de 0% a 14,1% e de 0,1% a 22,2% 196 

(Tabela S2).  197 

Calculamos a média mensal de registros de alimentação de cada classe sexo-etária 198 

considerando o número de indivíduos de cada classe no período (Figura 1). A fim de assegurar 199 

a comparabilidade quanto ao tamanho das amostras, as classes que apresentaram média menor 200 

do que 25% da maior média mensal foram excluídas da análise do respectivo mês. Por exemplo: 201 
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em determinado mês um grupo composto por duas fêmeas adultas, um macho adulto, um macho 202 

subadulto e dois machos jovens apresentou 70, 24, 33 e 14 registros por classe, respectivamente. 203 

Calculando as médias das classes de acordo com o número de indivíduos que as compõem, 204 

temos 35 registros por fêmea adulta, 24 por macho adulto, 33 por macho subadulto e 7 por 205 

macho jovem. Dessa forma, a classe macho jovem foi excluída da análise do mês, uma vez que 206 

seus 7 registros individuais correspondem a 20% da maior média (35). Após essa triagem, 207 

calculamos a contribuição mensal (%) de cada item alimentar para a dieta de cada classe 208 

utilizando o método da frequência (Oates, 1977). Analisamos a dieta mensalmente devido à 209 

possível alteração na composição dos grupos durante o estudo, decorrente de óbitos, emigrações 210 

e mudanças de classe etária. A desconsideração de tais eventos poderia resultar em comparações 211 

de classes que não coexistiram em algum período, sugerindo uma comparação de dietas 212 

provenientes de distintas disponibilidades de alimentos. 213 

Utilizamos, então, o teste multivariado SIMPER (medida de similaridade Bray-Curtis) 214 

no software PAST 2.15 (Hammer, Harper, & Ryan, 2001) para avaliar a semelhança mensal da 215 

dieta de todas as classes presentes no grupo em conjunto (a partir daqui similaridade geral) bem 216 

como a similaridade entre cada par de classes sexo-etárias (máximo de 15 combinações por 217 

grupo de estudo). Considerando todos os meses de coleta de dados e todos os grupos de estudo, 218 

o tamanho amostral de cada par de classes na base de dados variou de 11 (fêmea subadulta - 219 

fêmea jovem) a 137 (fêmea adulta - macho adulto). 220 

Calculamos a média de similaridade dos pares de classes juntando todos os grupos, para 221 

indicar a amplitude das semelhanças dos pares (a partir daqui similaridade absoluta) nos três 222 

níveis de análise. Posteriormente calculamos a diferença entre a similaridade de cada par de 223 

classes com relação à similaridade geral do respectivo grupo de estudo para avaliar se os pares 224 

apresentavam uma dieta mais semelhante (diferença positiva) ou mais distinta (diferença 225 

negativa) que o esperado (similaridade geral). Com os resultados das diferenças de todos os 226 
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meses de todos os grupos de estudo, calculamos a média das similaridades (daqui em diante 227 

chamada de diferença relativa) e organizamos os pares em ordem crescente ordenando os dados 228 

dos níveis de menor complexidade segundo a ordem do terceiro nível (item, maturidade e 229 

espécie) para facilitar a comparação visual dos padrões encontrados nos três níveis de análise. 230 

Devido à variação dos tamanhos amostrais dos pares, calculamos o erro padrão no intervalo de 231 

confiança de 95%, utilizando-o como critério para avaliar o comportamento dos pares. Os pares 232 

cujas barras de erro não ultrapassaram o eixo zero no gráfico das diferenças relativas foram 233 

considerados significativos de forma análoga à análise do tamanho do efeito (Nakagawa & 234 

Cuthill, 2007). 235 

Ordenamos os pares de cada nível de análise em ordem crescente de similaridade 236 

absoluta e diferença relativa, conferindo postos de 1 (maior valor) a 15 (menor valor). 237 

Calculamos o coeficiente de correlação de Spearman entre os postos de cada par de classes 238 

entre cada par de análise (1º nível vs. 2º; 1º vs. 3º; 2º vs. 3º) no software PAST 2.15 (Hammer 239 

et al., 2001) para verificar a correlação entre o ordenamento dos três níveis. 240 

Calculamos a porcentagem de consumo de cada item alimentar por cada classe sexo-241 

etária de cada grupo de estudo considerando todo o período de observação em conjunto para 242 

identificar os itens responsáveis pela diferença entre os pares de classes. Realizamos essa 243 

análise apenas no primeiro nível porque os habitats dos grupos de estudo apresentavam 244 

composição florística diferente. Utilizamos o teste multivariado SIMPER (medida de 245 

similaridade Bray-Curtis) no software PAST 2.15 (Hammer et al., 2001) para obter a 246 

porcentagem de contribuição de cada item nas diferenças observadas entre as dietas das classes. 247 

Enfocamos no padrão dos pares presentes em pelo menos 6 grupos.  248 

Usamos modelos lineares generalizados mistos (GLMM; Zuur, Ieno, Walker, Saveliev, 249 

& Smith, 2009) com a função ‘lmer’ do pacote R lme4 (Bates, Maechler, Bolker, & Walker, 250 

2015) para avaliar a influência do nível de análise, tamanho do fragmento florestal, área de 251 
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vida, densidade populacional, sexo, idade e classe sexo-etária (interação sexo e idade) na 252 

similaridade absoluta e diferença relativa das dietas das classes. Transformamos as variáveis 253 

categóricas sexo e idade de cada par de classes em variáveis numéricas, atribuindo 0 (zero) aos 254 

pares do mesmo sexo (fêmea-fêmea e macho-macho) e 1 (um) aos pares de sexos diferentes 255 

(fêmea-macho), e 0 (zero) aos pares de mesma faixa etária (fêmea adulta-macho adulto, fêmea 256 

subadulta-macho subadulto e fêmea jovem-macho jovem), 1 (um) aos pares com diferença de 257 

um nível de faixa etária (adulto-subadulto e subadulto-jovem) e 2 (dois) aos pares adulto-jovem. 258 

Essas variáveis foram definidas como efeitos fixos, enquanto a identidade dos grupos de estudo 259 

foi definida como efeito aleatório. Antes da análise, testamos a normalidade das variáveis 260 

dependentes similaridade absoluta e diferença relativa, sendo necessária a transformação 261 

Arcseno da similaridade absoluta para melhorar o ajuste. Evitamos a multicolinearidade entre 262 

as variáveis utilizando a função ‘VIF’ do pacote R car para selecionar apenas as variáveis com 263 

Fator de Inflação de Variância VIF<3 (Zuur et al., 2009). Dessa forma, excluímos a área de 264 

vida das análises.  265 

Utilizamos o Critério de Informação de Akaike (AIC) para selecionar os modelos que 266 

melhor predizem os efeitos das variáveis preditoras na similaridade absoluta e diferença 267 

relativa. Especificamente, utilizamos AICc, como recomendado para amostras pequenas 268 

(Hurvich & Tsai, 1989). Segundo esse critério, o modelo com maior apoio empírico é aquele 269 

com a menor diferença do AICc (i.e. ΔAICc). Entretanto, no caso da diferença relativa, foi 270 

necessário usar o enfoque ‘full-model averaging’ para determinar quais parâmetros explicavam 271 

melhor essa variável, já que todos os modelos com ΔAICc<2 são considerados igualmente 272 

parcimoniosos (Grueber, Nakagawa, Laws, & Jamieson, 2011). Não necessitamos adotar esse 273 

procedimento no caso da similaridade absoluta porque obtivemos apenas um modelo com 274 

ΔAICc<2. Utilizamos a função ‘dredge’ do pacote R MuMIn para criar um conjunto de modelos 275 

a partir do modelo global (i.e. o modelo contendo todas as variáveis preditoras estudadas) e a 276 



12 

 

função ‘model.avg’ do mesmo pacote para determinar o modelo médio. Utilizamos a função 277 

‘r.squaredGLMM’ do pacote MuMIn para estimar um pseudo R2 para os modelos com 278 

ΔAICc<2. Todas as análises foram realizadas no software R.5.1 (R Core Team, 2018) 279 

considerando um p crítico = 0,05.  280 

 Utilizamos os valores de similaridade geral dos grupos de estudo para a análise da 281 

influência da sazonalidade ambiental. Rodamos um teste de Kruskal-Wallis de um fator com 282 

correção de Bonferroni (p crítico = 0,05/66 = 0,0007) devido às múltiplas comparações entre 283 

as mesmas classes para avaliar se a similaridade em nível de grupo varia ao longo do período 284 

de observação (meses ou estações). 285 

  286 

Resultados 287 

As médias ± erro padrão (no intervalo de confiança de 95%) de similaridade absoluta 288 

oscilaram de 87 ± 3% (fêmea subadulta - macho subadulto) a 92 ± 1% (fêmea jovem - macho 289 

jovem) no primeiro nível (item; Figura 2a), de 71 ± 3% (fêmea subadulta - macho jovem) a 78 290 

± 3% (fêmea adulta - fêmea subadulta) no segundo nível (item e espécie; Figura 2b) e de 62 ± 291 

4% (macho adulto - fêmea jovem) a 75 ± 3% (fêmea adulta - fêmea subadulta) no terceiro nível 292 

(item, maturidade e espécie; Figura 2c). Na análise das diferenças entre as classes com relação 293 

à similaridade geral (diferença relativa), o primeiro nível apresentou médias ± erro padrão 95% 294 

oscilando de -2,6 ± 2,1% (fêmea subadulta - macho subadulto) a 3,0 ± 3,1% (fêmea subadulta 295 

- fêmea jovem; Figura 3a), o segundo nível de -3,2 ± 2% (macho adulto - fêmea jovem) a 3,1 ± 296 

1,1% (fêmea adulta - macho jovem Figura 3b) e o terceiro de -6,5 ± 2,1% (macho adulto - fêmea 297 

jovem) a 4,9 ± 2,1% (fêmea adulta - fêmea subadulta; Figura 3c). Dentre as classes mais 298 

similares que o grupo, fêmea adulta - macho adulto e fêmea adulta - macho jovem foram 299 

consistentes nos três níveis de análise. Os pares fêmea adulta - fêmea subadulta e fêmea adulta 300 

- fêmea jovem também foram mais similares nos dois últimos níveis (Figura 3; Tabela 2). Os 301 
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pares mais diferentes do que a média geral nos três níveis de análise foram macho adulto - 302 

fêmea jovem e macho adulto - macho subadulto. O par fêmea subadulta - macho subadulto 303 

diferiu apenas no primeiro nível, enquanto os pares macho subadulto - macho jovem e fêmea 304 

adulta - macho subadulto foram mais diferentes nos dois últimos níveis. O par macho adulto - 305 

macho jovem teve similaridade menor que o grupo apenas no terceiro nível (Figura 3; Tabela 306 

2). 307 

Os ordenamentos dos pares de classes nos três níveis apresentaram correlação 308 

significativa, tanto na análise da similaridade absoluta (1º vs. 2º, rs=0,65, p=0,008; 1º vs. 3º, 309 

rs=0,66, p=0,007; 2º vs. 3º, rs=0,82, p=0,0001) quanto na análise da diferença relativa (1º vs. 310 

2º, rs=0,72, p=0,002; 1º vs. 3º, rs=0,76, p=0,001; 2º vs. 3º, rs=0,90, p<0,0001).  311 

Com relação aos itens responsáveis pelas diferenças entre as classes, os machos adultos 312 

distinguiram-se principalmente pelo maior consumo de folhas, enquanto as fêmeas adultas 313 

apresentaram um maior consumo de frutos que os machos. Folhas e frutos também foram 314 

responsáveis por algumas diferenças envolvendo subadultos e jovens, os quais também 315 

apresentaram diferenças no consumo de ramos e, especialmente, cascas (Tabela 3 e Tabela S3). 316 

O modelo que melhor explicou a similaridade absoluta foi o global, o qual inclui o nível 317 

de análise, o tamanho do fragmento, a densidade populacional, o sexo, a idade e a classe sexo-318 

etária (AIC= 2457, 2=88, d.f.=9, p<0,0001; Tabela 4). O segundo (β=-32,6, t=-10,028, 319 

p<0,0001) e o terceiro (β=-15,6, t=-4,8, p<0,0001) níveis de análise resultaram em uma redução 320 

significativa da similaridade absoluta com relação ao primeiro nível (Tabela 4). 321 

Encontramos seis modelos explicativos da diferença relativa (ou seja, com ΔAICc<2). 322 

O modelo médio (averaged model) diferiu significativamente do modelo nulo (teste de razão 323 

de verossimilhança: AIC=1488, 2=29,2, d.f.=9, p<0,0001) devido exclusivamente à 324 

composição da dieta dos subadultos (idade1: β=−2,42, z=3,56, p<0,0001; Tabela 5). 325 
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A similaridade das dietas não variou com os meses em nenhum dos níveis de análise. 326 

As similaridades mensais gerais no primeiro nível oscilaram de 71% (agosto - grupo FK) a 327 

100% (junho - grupo GBG), com dezembro apresentando a menor média ± erro padrão 95% 328 

(87 ± 3%) e junho, a maior (94 ± 2%; Figura 4). As diferenças entre os meses (K-W: H=25,36, 329 

d.f.=11, p=0,008) não são consideradas significativas após a correção de Bonferroni. No 330 

segundo nível de análise, as similaridades gerais variaram de 40% (agosto - grupo FK) a 92% 331 

(junho - grupo CBM), com agosto apresentando a menor média ± erro padrão 95% (67 ± 8%) 332 

e abril, a maior (79 ± 4%; Figura 4). O terceiro nível apresentou resultados semelhantes, com 333 

as similaridades oscilando de 40% (agosto - grupo FK) a 90% (junho - grupo CBM), com menor 334 

média ± erro padrão 95% em agosto (66 ± 8%) e a maior em abril (75 ± 4%; Figura 4). Não 335 

foram encontradas diferenças significativas entre os meses nos dois últimos níveis de análise 336 

(2º: H=11,63, d.f.=11, p=0,4; 3º: H=7,03, d.f.=11, p=0,8). 337 

 338 

Discussão 339 

Neste estudo avaliamos a similaridade da dieta das classes sexo-etárias de bugios de 12 340 

grupos sociais habitantes de fragmentos florestais no Rio Grande do Sul em três níveis de 341 

complexidade: (1º) item alimentar, (2º) item e espécie vegetal e (3º) item, maturidade do item 342 

e espécie. Encontramos uma similaridade absoluta média entre as classes variando de 62% a 343 

92% nos três níveis, a qual, conforme esperado, diminuiu com o aumento da complexidade da 344 

informação. Apesar dessa redução, os ordenamentos dos pares de classes nas análises dos três 345 

níveis apresentaram um padrão consistente, o que nos permite propor que uma avaliação 346 

simples em nível de item alimentar é suficiente para a detecção do padrão geral de similaridade 347 

da composição da dieta das classes sexo-etárias. Entretanto, é importante ressaltar que as 348 

diferenças relativas são pequenas (<7%), reforçando a ideia de que os grupos de bugios 349 

exploram de forma coesa as mesmas fontes de alimento (Bicca-Marques & Calegaro-Marques, 350 
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1994a; Koch & Bicca-Marques, 2007; Pavelka & Knopff, 2004; Prates & Bicca-Marques, 351 

2008).  352 

 A classe fêmea adulta foi a que apresentou dieta mais semelhante àquela das outras 353 

classes sexo-etárias, enquanto macho adulto e macho subadulto se destacaram pela menor 354 

similaridade com as demais classes. Apesar da alta similaridade entre as dietas dos adultos, essa 355 

diferença no posicionamento de fêmeas e machos no gradiente de similaridade com as outras 356 

classes é compatível com o alto aninhamento intragrupo da dieta dos bugios. Enquanto os 357 

adultos (especialmente as fêmeas) são mais generalistas e responsáveis pelo padrão aninhado 358 

da rede, os imaturos são mais seletivos e se alimentam de subconjuntos dos recursos 359 

consumidos pelos adultos (Benitez-Malvido et al., 2016). Consequentemente, a dieta dos 360 

machos adultos parece sobrepor a dieta das fêmeas adultas em uma parte do nicho trófico das 361 

mesmas que é menos explorado pelos subadultos e jovens. Ou seja, as interações entre os bugios 362 

e as suas fontes de alimento não ocorrem de forma aleatória ou independente 363 

(compartimentalizada), mas de forma aninhada, com as classes com dietas menos variadas 364 

consumindo plantas que constituem subconjuntos das espécies consumidas pelas classes com 365 

dietas mais diversas (Bascompte & Jordano, 2007).  366 

Embora o aninhamento das dietas explique o padrão de similaridade que encontramos 367 

entre as classes, ele não explica a sua causa próxima. Nesse sentido, é provável que a 368 

similaridade esteja diretamente relacionada à coesão social e ao maior tempo dispendido em 369 

maior proximidade espacial pelos indivíduos de algumas classes. O papel da diferença de um 370 

nível na faixa etária dos indivíduos na predição da similaridade decorre do padrão observado 371 

para os subadultos, especialmente os machos, os quais apresentam uma similaridade mais baixa 372 

com as outras classes, como mencionado anteriormente. Bugios de ambos os sexos podem 373 

dispersar de seus grupos natais ao se aproximarem da maturidade sexual (Azkarate, Dunn, 374 

Balcells & Baró 2017; Calegaro-Marques & Bicca-Marques, 1996; Crockett, 1984). 375 



16 

 

Independente do fato de a dispersão ser voluntária ou forçada, normalmente pelo(s) adulto(s) 376 

do mesmo sexo do grupo (Calegaro-Marques & Bicca-Marques, 1996; Glander, 1992), os 377 

indivíduos dispersantes tendem a reduzir a sua proximidade do resto do grupo, o que aumenta 378 

as chances de explorarem recursos diferentes daqueles consumidos pelos demais indivíduos. 379 

Machos adultos de grupos expostos a encontros com grupos vizinhos e/ou a invasões por 380 

machos adultos externos toleram melhor potenciais competidores internos (compare a 381 

composição dos três grupos OCL com a da maioria dos outros grupos de estudo; Tabela S1) e 382 

possivelmente com alto grau de parentesco, comportamento que tem sido interpretado como 383 

uma estratégia para melhorar a defesa do grupo contra invasores (Garber & Kowalewski, 2011). 384 

Entretanto, a maioria dos nossos grupos de estudo vivia sozinha em um pequeno fragmento 385 

florestal, o que reduzia o risco dessas ameaças externas ao fitness de machos (especialmente o 386 

macho alfa) e fêmeas adultos. Nesses casos, o custo da competição reprodutiva interna 387 

(Calegaro-Marques & Bicca-Marques, 1993) ultrapassa os benefícios de proteção do grupo 388 

contra invasores. A existência de poucos indivíduos subadultos nos grupos de estudo é 389 

condizente com a hipótese da dispersão dos indivíduos ao aproximarem-se da maturidade 390 

sexual, como observado no caso das fêmeas de um dos nossos grupos de bugios-pretos 391 

(Calegaro-Marques & Bicca-Marques, 1996). Nesse contexto, a similaridade da dieta de fêmeas 392 

adultas e subadultas parece inesperada. Contudo, o número de posições reprodutivas em um 393 

grupo de bugios é maior para fêmeas do que para machos (Calegaro-Marques & Bicca-394 

Marques, 1996; Rumiz, 1990; Thorington Jr, Ruiz, & Eisenberg, 1984), o que aumenta a 395 

possibilidade de permanência das fêmeas no grupo natal. Além disso, o fato de as fêmeas, 396 

especialmente subadultas, serem as principais responsáveis pelos eventos de cuidado 397 

alomaternal (Bicca-Marques & Calegaro-Marques, 1993a; Neville, 1972), indica que elas 398 

mantêm uma maior proximidade das mães dos filhotes, o que resultaria na exploração de 399 

recursos semelhantes conforme mencionado acima. Estudos que relatam maior proximidade e 400 
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tempo passado junto entre díades de fêmeas do que de machos (Milton et al., 2016; Van Belle, 401 

Estrada, & Di Fiore, 2014) dão suporte à nossa hipótese.  402 

A constatação de que os bugios ingerem mais energia do que a necessária (e esperada) 403 

mesmo em situações de menor disponibilidade de alimento (Martínez-Mota, Righini, & Palme, 404 

2016) é compatível com a ausência de influência da sazonalidade ambiental, do tamanho do 405 

fragmento e da densidade populacional e com o papel modulador desempenhado pela coesão 406 

do grupo na similaridade da dieta de seus componentes. A ausência de influência do tamanho 407 

do fragmento pode estar relacionada ao fato de a maioria dos bugios habitantes dos pequenos 408 

fragmentos florestais de nosso estudo terem acesso a frutos de espécies cultivadas (Bicca-409 

Marques & Calegaro-Marques, 1994c; Prates & Bicca-Marques, 2011; Chaves & Bicca-410 

Marques, 2013, 2016), tais como Psidium guajava, Citrus reticulata, Diospyros kaki, e 411 

Eriobotrya japonica (Chaves & Bicca-Marques, 2017), o que também deve ter contribuído para 412 

a inexistência de eventos de competição alimentar direta intragrupo e de diferenças nos perfis 413 

de estresse dos adultos habitantes de fragmentos grandes e pequenos (Chaves, Fernandes, 414 

Oliveira, & Bicca-Marques, 2019).  415 

Por fim, a alta similaridade da dieta das classes sexo-etárias também pode indicar uma 416 

semelhança nas suas necessidades energéticas e nutricionais, ao contrário do esperado pelas 417 

prováveis demandas extras de fêmeas adultas e imaturos com reprodução e crescimento, 418 

respectivamente (Clutton-Brock, 1977). Contudo, os frutos (itens mais ricos em energia: Ma, 419 

Liao, & Fan, 2017; Silver, Ostro, Yeager, & Dierenfeld, 2000) apresentaram uma maior 420 

importância na dieta de jovens, subadultos e fêmeas adultas do que na dieta dos machos adultos. 421 

A identificação das cascas, estrutura vegetal rica em cálcio (Fashing, Dierenfeld, & Mowry, 422 

2007; Rode, Chapman, Chapman, & McDowell, 2003; Stephens, Salas, & Dierenfeld, 2006), 423 

como item alimentar que distingue a dieta de jovens e subadultos da dieta dos adultos em alguns 424 

grupos é compatível com o papel essencial desse micronutriente no crescimento e 425 
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desenvolvimento de imaturos (Bueno, & Czepielewski, 2008). Em suma, é possível que as 426 

diferenças na composição das dietas das classes sexo-etárias sejam suficientes para suprir suas 427 

necessidades nutricionais e energéticas classe-específicas e/ou que suas microbiotas 428 

particulares (Amato et al., 2014) permitam aos indivíduos metabolizar a mesma base alimentar 429 

de forma distinta.  430 
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Tabela 1. Descrição da base de dados utilizada para comparar a similaridade da dieta das classes sexo-etárias de bugios (Alouatta spp.). 

Área do 

fragmento 

(ha) 

Área de 

vida (ha) 

Tamanho 

médio do 

grupo 

Densidade 

(ind/ha) 
Local Período 

Dias de 

coleta/ mês 

Esforço 

amostral 

(h) 

Pesquisador 
Publicações que utilizaram a 

mesma base de dados 

Alouatta 

caraya 
         

0,7 0,7 13 18,6 Alegrete Ago/2005 - Jul/2006 5 699 
Helissandra Mattjie 

Prates (HMP) 

(Prates & Bicca-Marques, 

2008, 2011) 

1,3
§
 1,3 5 3,8 Tupanciretã Set/2006 - Ago/2007 5 830 

Carina Barboza 

Muhle (CBM) 
- 

2,0 2,0 10 5,0 Alegrete Fev/2012 - Jul/2012 15 1200 
Anamélia de Souza 

Jesus (ASJ) 
- 

2,0 2,0 16 8,0 Alegrete Ago/1989 – Jul/1990 5 745 

Júlio César Bicca-

Marques/ Cláudia 

Calegaro-Marques 

(JCBM/CCM) 

(Bicca-Marques & Calegaro-

Marques, 1993b, 1994a, b) 

Alouatta 

guariba 

clamitans 

         

1,6 2,9 6 2,1 Porto Alegre Jun/2011 - Jun/2014 4 - 5 492 
Óscar Chaves (S1)  

(OCS1) 

(Chaves & Bicca-Marques, 

2016, 2017; Chaves, Bicca-

Marques & Chapman, 2018) 

2,2 2,2 6 2,7 Ipê Nov/2007 - Out/2008 5 636 

Guilherme 

Brambatti Guzzo 

(GBG) 

- 

2,9 2,2 9 4,1 Porto Alegre Jun/2011 - Jun/2014 4 – 5 539 
Óscar Chaves (S3) 

(OCS3) 

(Chaves & Bicca-Marques 

2016, 2017; Chaves et al., 
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2018) 

5,0 5,0 7 1,4 
Barra do 

Ribeiro 
Nov/2006 - Out/2007 5 560 

Flávia Koch  

(FK) 

(Koch & Bicca-Marques 

2007) 

9,5 5,9 10 1,7 Porto Alegre Jun/2011 - Jun/2014 4 – 5 438 
Óscar Chaves (S2) 

(OCS2) 

(Chaves & Bicca-Marques 

2016, 2017; Chaves et al., 

2018) 

93 7,5 10 1,3 Viamão Jun/2011 - Jun/2014 4 – 5 460 
Óscar Chaves (L1) 

(OCL1) 

(Chaves & Bicca-Marques 

2016, 2017; Chaves et al., 

2018) 

106 8,5 9 1,1 Viamão Jun/2011 - Jun/2014 4 – 5 536 
Óscar Chaves (L2) 

(OCL2) 

(Chaves & Bicca-Marques 

2016, 2017; Chaves et al., 

2018) 

108 11,3 9 0,8 Porto Alegre Jun/2011 - Jun/2014 4 – 5 536 
Óscar Chaves (L3) 

(OCL3) 

(Chaves & Bicca-Marques 

2016, 2017; Chaves et al., 

2018) 

§Valor referente a duas áreas isoladas 
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Tabela 2. Pares de classe considerados significativos em cada nível de análise. Classes 

sexo-etárias representadas como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV 

(macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB (fêmea subadulta) e FJV (fêmea jovem). Os 

valores indicam a média e o erro padrão (em porcentagem) da similaridade ou 

dissimilaridade do par. 

Pares de classe 1º nível 2º nível 3º nível 

Mais similares    

FAD – MAD 1,4 ± 0,9 2,7 ± 1 3,2 ± 1,1 

FAD – MJV 1,1 ± 0,8 3,1 ± 1,1 4 ± 1,2 

FAD – FSB  2,8 ± 2,5 4,9 ± 2,1 

FAD – FJV  2 ± 1,8 2,9 ± 2,2 

Menos similares    

FSB – MSB -2,6 ± 2,2   

MAD – FJV -2,1 ± 1,6 -3,2 ± 1,9 -6,5 ± 2 

MAD – MSB -1,4 ± 1,2 -2,4 ± 1,3 -2,7 ± 1,5 

MSB – MJV  -2,6 ± 1,6 -2,6 ± 1,8 

FAD – MSB  -1,4 ± 1,3 -1,4 ± 1,4 

MAD – MJV   -1,8 ± 1,3 
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Tabela 3. Frequência em que os itens foram responsáveis pelas diferenças entre as classes dentre os grupos nos quais estiveram presentes. 

Foram excluídos os pares que não apareceram em pelo menos 50% dos grupos. Os itens estão representados como FO (folha), FR (fruto), FL 

(flor), CAS (casca) e R (ramo) e as classes sexo-etárias como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem) e FAD 

(fêmea adulta). Itens mais importantes entre cada par salientados em negrito. 

Itens Pares de classes 

 FAD MAD FAD MJV MAD MJV MAD MSB FAD MSB MSB MJV 

FO 0 8 (67%) 4 (36%) 5 (45%) 8 (73%) 3 (27%) 6 (60%) 1 (10%) 2 (20%) 2 (20%) 4 (44%) 3 (33%) 

FR 9 (75%) 2 (17%) 6 (55%) 5 (45%) 2 (18%) 5 (45%) 2 (20%) 4 (40%) 4 (40%) 4 (40%) 3 (33%) 4 (44%) 

FL 3 (25%) 2 (17%) 1 (9%) 1 (9%) 1 (9%) 2 (18%) 2 (20%) 3 (30%) 4 (40%) 2 (20%) 0 1 (11%) 

CAS 0 0 0 0 0 1 (9%) 0 2 (20%) 0 1 (10%) 1 (11%) 1 (11%) 

R 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 (10%) 1 (11%) 0 

Nº grupos 12 11 11 10 10 9 

 



32 

 

Tabela 4. Melhor modelo linear generalizado misto preditor da similaridade absoluta das dietas das classes sexo-etárias de bugios, incluindo os 

valores esperados e de significância das variáveis que o compõem.  

Variáveis preditoras Parâmetros§ 

 AICc ΔAICc wi Rc
2 

Melhor modelo: global     

1) Idade+sexo+nível+densidade+fragmento+idade*sexo 2457,0 0,00 0,75 0,42 

     

Variáveis preditoras† Parâmetros  

 β EP t  

Intercepto 77,18 8,85 8,72  

Fragmento 0,01 0,10 0,14  

Densidade -0,49 0,88 -0,56  

2º Nível -32,63 3,25 -10,03***  

3º Nível -15,62 3,25 -4,83***  
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Idade1 -1,06 6,09 -0,17  

Idade2 -0,05 4,42 -0,01  

Sexo1 0,90 4,63 0,19  

Idade1:Sexo1 -1,27 6,10 -0,21  

§AICc: Critério de Informação Akaike corrigido (para amostras pequenas); ∆iAICc: diferença entre o modelo em questão e o modelo mais parcimonioso; 

wi: probabilidade de seleção do modelo; Rc
2: indica a porcentagem de variância explicada pelos fatores fixos e aleatórios; β: o sinal indica a direção do 

efeito da variável preditora da similaridade; EP: erro padrão. 
†Fragmento: tamanho do fragmento; Densidade: densidade de indivíduos; 2º Nível: segundo nível de análise (item e espécie); 3º Nível: terceiro nível de 

análise (item, maturidade e espécie); Idade1: diferença de uma classe etária entre os pares (jovens - subadultos e subadultos - adultos); Idade2: diferença 

de duas classes etárias entre os pares (jovens - adultos); Sexo1: sexos diferentes;  

*** Nível de significância: P<0,001.  
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Tabela 5. Modelos lineares generalizados mistos preditores da diferença relativa das dietas das classes sexo-etárias de bugios, incluindo os valores 

de significância das variáveis em relação ao modelo médio.  

Variáveis preditoras  Parâmetros§ 

  AICc ΔAICc wi cR2 

Melhores modelos      

Idade, sexo, idade*sexo  1483,4 0,00 0,27 0,1 

Idade  1484,2 0,77 0,19 0,09 

Idade, sexo, fragmento, idade*sexo  1484,3 0,95 0,17 0,1 

Idade, sexo, densidade, idade*sexo  1484,7 1,26 0,14 0,1 

Idade, sexo  1485,1 1,72 0,12 0,09 

Idade, fragmento  1485,1 1,74 0,11 0,09 
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Variáveis preditoras† Parâmetros 

 β EP 95% CI z ∑wi 

Intercepto 0,94 0,60 (3,8; 4,0) 1,58 - 

Idade     1,00 

Idade1 -2,42 0,68 (-3,8; -1,1) 3,56***  

Idade2 -0,63 0,74 (-2,1; 0,8) 0,85  

Sexo 0,77 0,83 (-0,4; 2,6) 0,92 0,66 

Idade*Sexo -0,84 1,04 (-3,4; 0,5) 0,8 0,5 

Fragmento -0,12 0,30 (-1,3; 0,4) 0,4 0,33 

Densidade 0,05 0,21 (-0,5; 1,2) 0,24 0,17 

§AICc: Critério de Informação Akaike corrigido (para amostras pequenas); ∆iAICc: diferença entre o modelo em questão e o modelo mais parcimonioso; 

wi: probabilidade de seleção do modelo; Rc
2: pseudo R2 que indica a porcentagem de variância explicada pelos fatores fixos e aleatórios; β: coeficientes 

de regressões parciais do modelo médio; EP: erro padrão, ∑wi: intervalo de confiança para os parâmetros estimados, importância relativa de cada variável 

preditora. 
† Idade1: diferença de uma classe etária entre os pares (jovens-subadultos e subadultos-adultos); Idade2: diferença de duas classes etárias entre os pares 

(jovens-adultos); Idade*Sexo: interação entre sexo e idade (classe sexo-etária); Fragmento: tamanho do fragmento; Densidade: densidade de indivíduos. 

*** Nível de significância: P<0,001.  
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Títulos das figuras 

Fig. 1. Fluxograma do método de análise proposto para comparar a similaridade da dieta 

das classes sexo-etárias de bugios (Alouatta spp.). Ponto inicial destacado em verde 

 

Fig. 2. Similaridade absoluta da dieta dos pares de classes sexo-etárias de bugios no (a) 

primeiro nível (item alimentar), (b) segundo nível (item e espécie vegetal) e (c) terceiro 

nível (item, maturidade e espécie). Os pontos indicam a média e as barras, o erro padrão 

no intervalo de 95%. A disposição dos pares segue a ordem crescente de similaridade das 

médias do terceiro nível. Classes sexo-etárias: MAD (macho adulto), MSB (macho 

subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB (fêmea subadulta) e FJV 

(fêmea jovem) 

 

Fig. 3. Diferença relativa dos pares de classes sexo-etárias de bugios nos níveis (a) 1º, (b) 

2º e (c) 3º. Os pontos representam a média e as barras, o erro padrão no intervalo de 95%. 

A disposição dos pares segue a ordem crescente das médias do terceiro nível. A 

similaridade dos pares de classes cuja barra de erro não trespassou o eixo central foi 

considerada significativa. Classes sexo-etárias: MAD (macho adulto), MSB (macho 

subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea adulta), FSB (fêmea subadulta) e FJV 

(fêmea jovem) 

 

Fig. 4. Variação da similaridade das dietas (em porcentagem) das classes sexo-etárias de 

bugios ao longo dos meses. Os pontos representam a média e as barras, o erro padrão no 

intervalo de 95% 
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Fig. 1.  Lisboa et al. 
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Fig. 2. Lisboa et al. 
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Fig. 3. Lisboa et al. 
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Fig. 4. Lisboa et al. 
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Informação suplementar 

Tabela S1. Composição dos 12 grupos de estudo, com classes sexo-etárias representadas 

como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea 

adulta), FSB (fêmea subadulta), FJV (fêmea jovem) e INF (infantes).  

Grupos MAD MSB MJV FAD FSB FJV INF 
Tamanho 

do grupo 

A. caraya         

ASJ 1 1 0 5 1 0 2 10 

CBM 1 1 1 1 0 0 1 5 

HMP 1-2 1 1 3-4 0-1 0-1 4-6 12-14 

JCBM/CCM 1 1-3 0-2 4 0-2 3-5 3-5 15-17 

A. guariba clamitans         

FK 1 0 1 - 2 2 0 0 1-3 5-8 

GBG 1 0 1 2 0 1 1 6 

OCS1 1 1 2 2 0 0 0 6 

OCS2 1 1 3 3 0 1 1 10 

OCS3 1 1 3 3 0 0 1 9 

OCL1 2 1 2 3 0 0 2 10 

OCL2 2 0 3 3 0 0 1 9 

OCL3 2 0 2 3 1 1 0 9 

Total 16 10 22 35 5 9 23  
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Tabela S2. Tamanho das amostras de cada grupo de estudo com relação aos três níveis de 

análise. As porcentagens de dados incompletos (excluídos das análises) são mostradas 

entre parênteses. 

Grupos 1º nível 2º nível 3º nível 

Alouatta caraya    

ASJ 2966 2966 (0%) 2484 (16,3%) 

CBM 1908 1878 (1,6%) 1878 (1,6%) 

HMP 3828 3827 (0%) 2979 (22,2%) 

JCBM/CCM 5544 5542 (0%) 5328 (3,9%) 

Alouatta guariba 

clamitans 
   

FK 1721 1479 (14,1%) 1479 (14,1%) 

GBG 2402 2196 (8,6%) 2196 (8,6%) 

OCS1 2070 2065 (0,2%) 2065 (0,2%) 

OCS2 2259 2250 (0,4%) 2250 (0,4%) 

OCS3 3307 3291 (0,5%) 3291 (0,5%) 

OCL1 1608 1606 (0,1%) 1606 (0,1%) 

OCL2 2212 2200 (0,5%) 2200 (0,5%) 

OCL3 1753 1728 (1,4%) 1728 (1,4%) 

Total 31578 31028 (1,7%) 29484 (6,6%) 
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Tabela S3. Principais itens responsáveis pelas diferenças entre os pares de classe com respectivos percentuais de contribuição. Os itens estão representados como 

FO (folha), FR (fruto), FL (flor), CAS (casca) e R (ramo) e as classes como MAD (macho adulto), MSB (macho subadulto), MJV (macho jovem), FAD (fêmea 

adulta), FSB (fêmea subadulta) e FJV (fêmea jovem). Grifos em verde são os itens com maior contribuição dentro do par.  

Grupos Pares de classes sexo-etárias 

  MAD-MSB MAD-MJV FAD-MAD MAD-FSB MAD-FJV MSB-MJV FAD-MSB FSB-MSB MSB-FJV FAD-MJV FSB-MJV FJV-MJV FAD-FSB FAD-FJV FSB-FJV 

ASJ FO CAS     FR FO FO FR         FR FL FR FO                 FO FR        

  29 23     36 31 48 42         33 28 50 19                 47 38         

JCBM FO FR FO FR FR FO FO FR FO FR R FR FO R FR R R FR FO FR R FR FO FR FL FO FR FO R FR 

  50 32 42 44 48 45 49 40 47 40 30 45 37 36 35 34 35 37 38 39 24 49 23 50 20 50 25 47 29 33 

CBM FO CAS FO CAS FR FO         CAS FO FR CAS         FR FO                   

  45 29 50 32 30 50         27 42 27 35         34 38                     

FK     FR FO FR FO                         FR FO                   

      50 32 30 50                         50 36                     

GBG     FO FL FL FO     FO FL                 FR FO     FO FL     FR FO   

      50 40 26 50     50 30                 47 50     30 50     28 50     

HMP FO FL FO FL FR FO FO FR FO FR FO CAS FR FL FR FO FL CAS FR FL FR FO FO FL FO FR FL CAS FL FO 

  41 24 48 26 39 44 50 26 36 31 48 24 39 33 30 50 39 25 28 30 35 50 22 38 50 19 34 37 23 47 

OCS1 FR FL FO FR FL FR         FO FR FR FO         FO FR                    

  50 32 50 42 50 48         42 50 30 50         37 50                     

OCS2 FR FL FO FR FL FR         FO FR FL FR         FO FR                    

  50 29 38 50 32 50         26 50 27 50         27 50                     

OCS3 FO FR FR FO FR FL         FR FO FO FR         FR FO                   

  41 50 34 50 42 50         50 47 47 50         50 48                   

OCL1 FO FR FO FR FR FO         FR FL FL FR         FL FR                    

  32 50 50 50 34 50         50 27 29 50         39 50                     

OCL2 FL FR FL FO FR FO         FR FO FL FR         FR FO                    

  26 50 39 50 50 48         50 26 29 50         40 50                     

OCL3 FL FO FO FR FR FL         FO FR FL FO         FO FR                    

  50 48 29 50 35 50         50 28 40 50         46 50                     
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