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RESUMO

Os calitriquideos possuem um sistema social cooperativo, onde varios individuos cuidam dos filhotes
(helpers) e apresentam elevada taxa de comportamentos afiliativos e baixa taxa de agonismo. Contudo,
ndo existem estudos sobre as interacGes sociais do mico-ledo-preto (Leontopithecus chrysopygus), uma
espécie de calitriquideo endémica do estado de S&o Paulo (Brasil) e em perigo de extingdo. Objetivamos
determinar a organizacao social (tamanho e composi¢éo) e a estrutura social (hierarquia social, padrées
de interacGes agonisticas e afiliativas) de dois grupos de mico-ledo-preto (Rondinha e Estacdo) em uma
mata riparia, no municipio de Buri. Acompanhamos os grupos de dormitorio a dormitério (5:30 a 18:30)
de marco a julho e de setembro a novembro de 2023 (total de 45 dias). Registramos 0 nimero, Sexo e
categoria de idade dos individuos de cada grupo, previamente marcados individualmente, e a frequéncia
de interacdes afiliativas (catacdo, transporte e provisao dos filhotes) e agonisticas (perseguicéo, ataque
e luta), sendo anotados o doador e o receptor da interacdo. Determinamos a hierarquia social através do
Normalized David’s Score € aplicamos andlises de redes para os dados de catacdo. Testamos o efeito da
hierarquia e do sexo dos individuos na frequéncia de catacdo recebida e doada (in-strength e out-
strength) e na frequéncia de transporte e provisao dos filhotes utilizando modelos lineares generalizados
mistos. O tamanho do grupo Estacéo variou de sete a nove individuos e do grupo Rondinha de cinco a
nove individuos, havendo a reproducéo de duas fémeas, nos dois grupos, em um mesmo periodo. N0ssos
resultados demonstraram que, nesses grupos, 0os machos adultos sdo dominantes sobre fémeas. Além
disso, a hierarquia social e o sexo dos individuos nao influenciaram na métrica de in-strength, mas sim
em out-strength, contrariando nossas expectativas ao indicar que fémeas subordinadas doam mais
catacdo. Ademais, as fémeas subordinadas foram responsaveis pela frequéncia significativamente maior
de proviséo dos filhotes e os machos dominantes de transporte. Esses resultados sugerem que as fémeas
subordinadas usam a catacdo de forma estratégica para reforcar lacos sociais, permanecer no grupo e se
reproduzir. J& os machos dominantes podem usar o transporte dos filhotes para garantir o aumento de
fitness individual ou de seus parentes. A maior propor¢do de tempo usado para o transporte dos filhotes
diminui consequentemente o tempo dedicado ao forrageio, o que leva possivelmente a reducao do acesso
a alimento, resultando no menor provisionamento aos filhotes quando comparado as fémeas. Tais
resultados revelam aspectos do sistema social do mico-ledo-preto em uma mata antropizada, sugerindo
0 uso da cata¢do como “moeda de troca” pelas fémeas subordinadas para obter tolerancia social e garantir
a sobrevivéncia de seus filhotes em grupos poliginicos.

Palavras-chave: Leontopithecus chrysopygus, sistema social, redes sociais, catacao, cuidado da prole.



ABSTRACT

The callitrichids present a cooperative social system, in which several individuals take care of infants
(acting as helpers) and present a higher rate of affiliative behavior and a low rate of agonism.
Nevertheless, there are no studies about the social interactions of black lion tamarin (Leontopithecus
chrysopygus), an endangered and endemic callitrichid species in the State of Sdo Paulo (Brazil). We
aimed to determine the social organization (size and composition) and the social structure (social
hierarchy, patterns of agonistic and affiliative interactions) of two black lion tamarin groups (Rondinha
and Estacdo) in a riparian forest, in the municipality of Buri. We followed the groups from sleeping site
to sleeping site (05:30 am to 18:30), from March to July and September to November 2023 (total of 45
days). We registered the number, sex, and age category of individuals from each group, previously
individually marked, and the frequency of affiliative interactions (grooming, carrying, and provisioning
infant) and agonistic interactions (chasing, attacking, and fighting) donated and received. We determined
the social hierarchy through Normalized David’s Score and applied network analysis to grooming data.
We tested the effect of hierarchy and sex of individuals on the grooming network metrics (in-strength
and out-strength) and the frequency of carrying and provisioning infants using Generalized Linear
Mixed Models. The Estacdo group ranged in size from seven to nine individuals, while the Rondinha
group varied from five to nine individuals, with two females breeding simultaneously. Our results
demonstrated that, in these groups, adult males are dominant over females. Moreover, the social
hierarchy and the sex of individuals did not influence the in-strength metric. However, they did influence
the out-strength metric, contradicting our expectations by indicating that subordinate females give more
grooming. Moreover, the subordinate females were responsible for the significantly higher frequency of
infant provisioning, and the dominant males were responsible for the higher frequency of infant
transport. These results suggest that subordinate females use grooming as a strategy to reinforce social
bonds, remain in the group, and breed. The dominant males may use infant carrying to improve their
fitness or that of its relatives. The higher proportion of time they dedicate to infant carrying consequently
decrease the time dedicated to foraging, possibly leading to a reduction to food access, resulting in lower
infant provisioning than females. Such results unveil the social system aspects of the black lion tamarin
in an anthropized forest, highlighting the grooming behavior as an “exchange currency” used by
subordinate females to obtain social tolerance and guarantee the survival of their infants in polygynous
groups.

Keywords: Leontopithecus chrysopygus, social system, social networks, grooming, infant care.
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1. Introducgéo

O sistema social dos calitriquideos é geralmente caracterizado pela reproducdo cooperativa
(SUSSMAN; GARBER, 1986), na qual os individuos ndo reprodutores atuam no cuidado dos filhotes
de uma ou mais fémeas reprodutoras (CLUTTON-BROCK, 2009; DUNBAR, 1995; GOLDIZEN,
1990). Comumente 0s grupos sdo compostos por multiplos individuos adultos de ambos os sexos, alguns
nédo aparentados e outros aparentados, com acasalamento poliginandrico, mas um sistema reprodutivo
funcionalmente poliandrico (SUSSMAN; GARBER, 1986). No entanto, as espécies dessa familia estdo
sujeitas a variagcdes no seu sistema social dependendo do contexto em que os individuos estdo inseridos,
sendo moldadas por fatores ecol6gicos como a disponibilidade de recursos e potenciais ameacas (VAN
SCHAIK; VAN HOOFF, 1983). Além disso, as explicacdes da evolucdo e manutencdo dos sistemas
sociais dessa familia foram avaliadas em poucas espécies de vida livre, limitando o entendimento das
variacdes existentes e dos custos e beneficios envolvidos (ERB; PORTER, 2017).

Entre os calitriquideos com o sistema social pouco entendido estd a espécie alvo deste estudo,
Leontopithecus chrysopygus, nomeada popularmente como mico-ledo-preto (MLP). Essa espécie €
endémica do Estado de S&o Paulo, estd em perigo de extin¢cdo (REZENDE; SOBRAL-SOUZA; CULOT,
2020) e foi redescoberta na década de 1970, quando se pensava estar extinta (COIMBRA-FILHO;
MITTERMEIER, 1973). Muitas das informac0es a respeito da sua organizacao e estrutura social séo
inferidas a partir de escassos estudos realizados em cativeiro (FEISTNER; PRICE, 2000; SANTOS;
FRENCH; OTTA, 1997) ou de espécies relativamente mais bem estudadas, como Leontopithecus
rosalia (TARDIF et al., 2002) e Callithrix jacchus (SCHIEL; SOUTO, 2016).

A familia Callitrichidae abrange oito géneros de primatas neotropicais: Callithrix, Callibella,
Callimico, Cebuella, Leontopithecus, Leontocebus, Mico e Saguinus (RYLANDS; MITTERMEIER,
2009; RYLANDS et al., 2016). As espécies desta familia vivem em grupos familiares, os quais sao
coesos e variam de 02 a 20 individuos (DIGBY; FERRARI; SALTZMAN, 2011; FERRARI; LOPES
FERRARI, 1989; SUSSMAN; GARBER 1986). Os custos e beneficios dessa forma de vida determinam
0 tamanho e consequentemente afetam as relagdes sociais entre os membros nesses grupos (KAPLIN;
WILLIAM, 2013). Dentre os custos estd 0 aumento da intensidade da competi¢do por espaco, alimento
e parceiros sexuais (CLUTTON-BROCK, 2009; CLUTTON-BROCK; JANSON, 2012). Por outro lado,
os individuos podem se beneficiar de forma coletiva através da vigilancia e defesa contra predadores, da
defesa de recursos monopolizaveis, da cooperagdo durante forrageio e no cuidado dos filhotes
(ALEXANDER, 1974; FICHTEL; PYRITZ; KAPPELER, 2011; GRAY; WEBSTER, 2023).

O status social dos individuos do grupo pode determinar a prioridade de acesso a recursos como o
espaco, alimento, parceiros sexuais e 0 quao eles estdo engajados em atividades sociais (DIGBY, 1995a;
MUSTOE, 2023). Entretanto, comportamentos agonisticos intragrupo sdo mencionados como raros em
espécies do género Saguinus, Callithrix e em L. rosalia, e ocorrem comumente em sitios de alimentacao,
onde as fémeas reprodutoras apresentam acesso prioritario (BAKER; DIETZ; KLEIMAN, 1993; BOX;



YAMAMOTO; LOPES, 1999; GARBER, 1997, GOLDIZEN, 1989; DIGBY, 1995a; ROMANO,;
MARTINS; RUIZ-MIRANDA, 2019; DE LA FUENTE et al., 2019). Ademais, em Callithrix spp. e
Saguinus spp., a hierarquia é descrita como tendo uma fémea reprodutora dominante sobre os demais
individuos (DE LA FUENTE et al., 2019; GARBER, 1997) e a hierarquia de dominancia entre
individuos ndo reprodutores é baseada na idade, sendo os mais velhos dominantes sobre 0s mais jovens
(DIGBY, 1995a).

Quando comportamentos agressivos ndo estdo envolvidos nas relacGes de dominancia, uma fémea
é capaz de reforcar a sua posicéo de reprodutora dominante dentro do grupo através de sinais quimicos,
da prevencdo de endogamia ou da mitigacdo da competicao intrassexual durante encontros intergrupo,
suprimindo a reproducdo das demais fémeas do grupo (MUSTOE, 2023). Conforme o estudo de C.
jacchus realizado por Abbott, Hodges e George (1988), a ocorréncia desse mecanismo € indicada pela
irregular ou ndo ovulagédo das fémeas subordinadas quando comparadas a dominante, em consequéncia
da reducdo da secrecdo hipotalamica do hormonio liberador de gonadotrofina (GnRH) e
consequentemente dos reduzidos niveis de horménio luteinizante (LH), responsaveis por regular a
funcéo ovariana.

Eventualmente, a fémea dominante pode apresentar tolerancia em relacdo a reproducdo das
subordinadas, levando a formagdo de grupos poliginicos, nos quais multiplas fémeas se reproduzem
(GARCIA et al., 2021; SMITH et al., 2001; TIRADO HERRERA; KNOGGE; HEYMANN, 2000).
Dentre os fatores influenciando esse sistema de acasalamento, esta a elevada densidade demogréfica,
abundancia de recursos, oportunidades limitadas de dispersdo e/ou presenca de machos geneticamente
ndo relacionados a filha da fémea dominante (DIETZ; BAKER, 1993; DIGBY, 1995b; RYLANDS,
1996). Este ultimo fator sugere maior tolerancia da fémea dominante a fémeas com maior grau de
parentesco (filhas ou irmas), conforme observado em S. mystax (CULOT et al., 2011), C. jacchus
(SALTZMAN et al., 2004) e Leontopithecus spp. (DE VLEESCHOUWER; VAN ELSACKER; LEUS,
2001; DIETZ; BAKER, 1993). Apesar da possibilidade de fémeas subordinadas se reproduzirem, elas
apresentam menor sucesso reprodutivo, como evidenciado por Dietz e Baker (1993) em L. rosalia.

A dominéncia entre fémeas em algumas espécies de Callithrix é mais notavel quando comparada
a dos machos (MUSTOE, 2023). A taxa de interagdes agonisticas intragrupo entre eles é relativamente
baixa e raramente envolve lutas (BAKER; ABBOTT; SALTZMAN, 1999; DECANINI; MACEDO,
2008; LAZARO-PEREA et al., 2000). No caso de L. rosalia essas interagcdes estdo presentes no contexto
do acesso a fémeas reprodutoras (BAKER; DIETZ; KLEIMAN, 1993; BAKER; BALES; DIETZ, 2002).
Similarmente, em S. mystax 0 macho dominante é responsavel pela maior frequéncia de marcacGes
olfativas e comportamentos sexuais como monta, copula e cortejo, assim como doa mais catacdo a fémea
dominante reprodutora como uma forma de manter ou reforcar lagos com ela (LOTTKER et al., 2007;
HEYMANN, 1996). Individuos machos tendem a ser mais afiliativos, cooperativos e assim como as



fémeas, apresentam maior tolerdncia social a aqueles com maior grau de parentesco (BAKER,;
ABBOTT,; SALTZMAN, 1999; BURKART, 2015; HARRISON; TARDIF, 1988).

Os machos adultos sdo descritos como os ajudantes mais envolvidos no cuidado aloparental dos
filhotes, sendo de suma importancia no transporte e provisao de alimento desses individuos (BURKART,
2015; FINKENWIRTH; BURKART, 2018). Segundo a hipdtese pay-to-stay, a presenca desses
ajudantes é custosa para os reprodutores dominantes e tais cuidados aloparentais dos filhotes s&o entéo
usados estrategicamente pelos individuos subordinados para permanecerem no grupo, porém predicdes
acerca dessa hipdtese nunca foram testadas e evidéncias existentes sdo anedoticas (ERB; PORTER,
2017; HUCK; LOTTKER; HEYMANN, 2004). Tal estratégia somada a outras interacdes afiliativas, a
elevada tolerancia social entre machos do grupo, a inibi¢éo de testosterona em machos subordinados ndo
relacionados e outras formas de comportamentos competitivos ndo agressivos podem contribuir para a
manutencdo da coesdo social, formacdo de aliancas, obtencdo de recursos e consequentemente para o
sucesso da reproducdo cooperativa (BALES et al., 2006; FINKENWIRTH; BURKART, 2018;
GARBER, 1997; MUSTOE, 2023; SUSSMAN; GARBER; CHEVERUD, 2005).

Na familia Callitrichidae, observa-se que o0s estudos existentes estdo concentrados em
determinadas espécies. Assim, o presente estudo objetivou determinar a estrutura e organizacao social
do MLP. A organizacéo social aqui referida se trata do tamanho, composicéo e do grau de coeséo espaco-
temporal do grupo (KAPPELER, 2019). Ja a estrutura social é definida de acordo com o tipo, qualidade
e os padr@es das interacdes entre os individuos que compdem o grupo (DUNBAR, 1988; KAPPELER,
2019; KAPPELER; VAN SCHAIK, 2002).

Para investigar a estrutura social do MLP, foram testadas predi¢des da hip6tese de que a hierarquia
social e o sexo dos individuos influenciam nos padrdes de interagdes afiliativas. Assim, foi predito que:
(i) o macho de maior nivel hierarquico doa mais frequentemente catacdo a fémea de maior nivel
hierarquico, porque essa € uma estratégia usada pelo macho para fortalecer o vinculo com a fémea e
assegurar acesso sexual a ela (HEYMANN, 1996); (ii) os machos subordinados realizam mais
frequentemente o transporte e provisao dos filhotes quando comparados ao macho dominante e a fémea
dominante para se beneficiar de maior tolerancia social possibilitando a sua permanéncia dentro do grupo
(estratégia pay-to-stay; HUCK; LOTTKER; HEYMANN, 2004).
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2. Material & Metodos
2.1. Espécie estudada

O MLP é descrito como uma espécie monogamica (PASSOS et al., 2018), sem dimorfismo sexual
(VALLADARES-PADUA, 1993) e seu peso varia de 565 a 685 gramas (CALDANO, 2014). Esse
pequeno primata esta restrito as florestas de Mata Atlantica do sul da Serra de Paranapiacaba, na regiao
do Pontal do Paranapanema e nas matas do Médio e Alto do Rio Paranapanema (LIMA et al., 2003;
CULOT et al., 2015), havendo registros da presenca de grupos variando de 2 a 8 individuos, sendo mais
de um membro adulto, do mesmo sexo e aparentados (CALDANO, 2014), bem como de grupos
compostos por 11 ou 13 individuos e potencialmente poliginicos (GARCIA et al., 2021).

Baseando-se em L. rosalia (KIERULFF et al., 2012), os grupos de MLP s&o mencionados na
literatura como tendo um unico par reprodutor dominante ndo-relacionados e com reproducao sazonal,
sendo identificados trés picos de nascimentos: outubro e novembro com concepcdes entre junho e julho;
setembro e outubro com concepgdes entre maio e junho; e fevereiro, em consequéncia da presenca do
estro pos-parto em outubro (DIETZ; BAKER; MIGLIORETTI, 1994). De maneira geral, a fémea gera
dois filhotes gémeos dizigoticos (RUTHERFORD; TARDIF, 2008).

Sao Paulo, Brasil. Foto: Breno Souza.
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Foram acompanhados dois grupos de MLP nomeados “Esta¢do” e “Rondinha”, em uma mata

riparia (23°47'17.4"S, 48°35'27.9"W) ao longo do Rio Apiai-guacu, localizada no municipio de Buri,

Séo Paulo, Brasil (Figura 2).
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Figura 2. Mapa da area estudada demonstrando a area de vida dos grupos Estacdo (15 hectares)

e Rondinha (26 hectares), estimada através do método Kernel Density Estimate (KDE).

Esse remanescente florestal é caracterizado como predominantemente de Floresta Estacional
Semidecidual (INSTITUTO DE PESQUISAS AMBIENTAIS, 2020) e esta impactado por atividades

antrdpicas. Em alguns pontos ocorre o corte de arvores para a construcdo de ranchos ou estruturas

voltadas a pesca, uma das atividades de lazer dos moradores locais. Atividades como essa promovem o

continuo trénsito de pessoas na area e com elas a presenca de animais domésticos como cées e gatos,

além do descarte e acumulo de residuos humanos no local.

Plantacdes de Pinus sp. e Eucalyptus sp. estdo inseridas em meio a mata nos trechos que beiram o

rio. J& nos arredores encontram-se fazendas ou chacaras contendo essas culturas, mas também a de

laranja. O clima da regido pode ser descrito como de verdes quentes e invernos secos ou com auséncia

de estacdo seca, tendo temperatura média mensal maxima de 22°C e minima de 18°C (PEEL,;

FINLAYSON; MCMAHON,

2007).
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2.3. Coleta de dados
2.3.1. Captura e caracterizacédo da organizacgéo social do mico-ledo-preto

O processo de captura (Autorizacdo SISBIO n° 86002-1 e 68253-9; Comité de Etica do Uso de
Animal da UNESP-IB-CRC n°3839) dos dois grupos de MLPs seguiu o protocolo utilizado por Amaral
(2021). Os grupos foram encontrados por busca ativa e ocasionalmente usando a técnica do playback, a
qual consistiu na reproducéo de vocalizacGes especificas da espécie em pontos onde 0s grupos j& haviam
sido observados por colaboradores locais e em estudos anteriores (AMARAL, 2021). Ao serem
encontrados, os grupos de MLPs foram acompanhados até o sitio de pernoite, entre janeiro e fevereiro
de 2023, correspondendo a uma duracdo de cerca de 55 dias.

A captura do grupo Estag@o ocorreu em janeiro de 2023 e do grupo Rondinha em fevereiro de
2023, quando o sitio de pernoite escolhido pelos grupos foi um oco na arvore. Durante a madrugada a
equipe bloqueou as saidas do dormitério com buchas de tecido e os individuos foram extraidos do
dormitério manualmente utilizando luvas de raspa de couro e colocados em sacos de tecido até o
momento do procedimento de coleta de dados bioldgicos. Cada individuo foi contido manualmente pelo
veterinario da equipe para administracdo de anestesia inalatoria, usando vaporizador portatil e
isofluorano como anestésico.

Ao longo do procedimento, amostras sanguineas foram coletadas por venopuncdo femoral,
utilizando seringa de 3.0mL, agulha hipodérmica 25x7 e respeitando o limite de 1% do peso por
individuo. Dois individuos por grupo de MLPs capturados foram equipados com radio colar (VHF,
Holohil, 9g) e a amostra de sangue de cada um deles foi coletada e destinadas para analises genéticas de
parentesco. Essas analises foram realizadas na Universidade Federal de Sdo Carlos, pelos membros do
Laboratdrio de Biodiversidade Molecular e Conservacdo da Profa. Dra. Patricia Domingues de Freitas.

Todos os individuos foram nomeados e classificados de acordo com o sexo e faixa etaria (infantil,
jovem e adulto) e trechos da cauda foram descoloridos para identificacdo individual em campo, durante
0 acompanhamento, considerando as eventuais mudancas na composicdo. Ademais, um novo esforco de
recaptura dos grupos foi necessario entre agosto e setembro de 2023 para reforcar a identificacao
individual e coletar amostras biolGgicas para outros projetos paralelos.

2.3.2. Caracterizacdo da estrutura social do mico-ledo-preto

O grupo Estacédo foi acompanhado no minimo cinco dias nos meses de marco, abril, maio, junho,
setembro, outubro e novembro de 2023, desde o seu despertar at¢ 0 momento de descanso nos
dormitorios (aproximadamente das 05:30 as 18:30). Isso também foi realizado para o grupo Rondinha,
exceto no més de margo. Assim, a coleta de dados ocorreu entre margo e novembro de 2023, totalizando
seis campanhas nas quais o grupo Estacao foi observado por um total de 411 horas e o grupo Rondinha
377 horas.

Os comportamentos agonisticos e afiliativos apresentados no etograma (Quadro 1) foram

registrados sempre considerando a identidade do doador e do receptor, além do horéario de inicio e fim
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do evento. O método de amostragem utilizado foi ad libitum, no qual foram registradas todas as
observacOes destas interagdes sociais (MARTIN; BATESON, 2007).

Quadro 1. Categorias comportamentais agonisticas e afiliativas registradas pelo método ad libitum
(adaptado de DE OLIVEIRA, 2016).

Comportamento Descricéo
Afiliativo | Catacdo Limpeza do pelo ou pele de outro individuo utilizando as maos ou a
boca.
Provisao Individuos compartilham ou doam alimentos.
Transporte Individuo se locomove com o filhote em seu dorso.
Agonistico | Ataque Um individuo empurra, arranha, morde ou agarra outro individuo.
Luta Os individuos agarram um ao outro, mordendo a cabeca, térax ou
abdémen. Podem cair e rolar no chéo.
Perseguigéo Um individuo tenta atacar outro individuo, caminhando ou correndo
atrés, as vezes encurralando-o.
Vocalizar Emitir sons, a0 mesmo tempo que apresenta pelos do corpo erigados e
ericado ou costas argqueadas.

O comportamento de catacdo foi considerado como um novo evento quando o individuo iniciou
catacdo em outro individuo ou iniciou outro comportamento entre dois eventos de catacdo.
Especificamente para os comportamentos agonisticos, o contexto da interacdo (disputas por alimento,
acesso aos filhotes e em encontros intergrupo) e o resultado da interacdo foram anotados. O resultado da
interacdo consistiu em categorizar o individuo como vencedor quando ele se apropriou do alvo de disputa
(p. ex. fruto, filhote) ou permaneceu no espaco (p. ex. forrageando em troncos e galhos ou préximo a
area de conflito intergrupal). Assim, individuos vencedores sdo aqueles que obtiveram determinado
recurso em determinado contexto e/ou causaram uma postura de submissdo no receptor de
comportamentos agonisticos, 0os quais podem vocalizar e fugir da interacdo sendo considerados
perdedores (DE VRIES; STEVENS; VERVAECKE, 2006).
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2.4. Anélise de dados

2.4.1. Hierarquia social

Para determinar o nivel hierarquico dos individuos e entéo testar a influéncia da hierarquia social
nos padrdes de interagOes afiliativas, uma matriz de adjacéncia composta por linhas e colunas foi
construida contendo a frequéncia de comportamentos agonisticos observados em todo o periodo de
estudo. As linhas da matriz correspondem aos individuos vencedores da disputa e as colunas aos
perdedores, estando em cada célula a frequéncia que cada individuo na linha “venceu” o da coluna em
interagdes agonisticas.

Essa matriz foi usada para obter 0 normalized David’s Score (NormDS) utilizando o pacote
steepness (LEIVA; DE VRIES, 2022) no software R. O NormDS determina a probabilidade de um
individuo dominar outro em uma interacdo agonistica (Dij), considerando o nimero de interacdes
observadas e que individuos dominantes sdo os que apresentam maior NormDS (DE VRIES; STEVENS;
VERVAECKE, 2006). A partir do NormDS foi calculada a inclinacdo da hierarquia (steepness index),
a qual indica a probabilidade do individuo de maior nivel hierarquico vencer interac@es agonisticas (DE
LA FUENTE et al., 2019). A medida de steepness pode variar de 0 (a hierarquia completamente
igualitaria) a 1 (uma hierarquia completamente despdtica na qual dominantes sempre vencem). Entdo
para testar a significancia da dominancia hierarquica valores aleatérios de steepness foram gerados em
9999 simulacgbes, sob a hipdtese nula de que as chances de vitoria para todos os pares de individuos sao
aleatorias (p-value <0,05; DE VRIES; STEVENS; VERVAECKE, 2006).

2.5. Influéncia da hierarquia social e sexo nos padrdes de interacdes afiliativas

Predicdo 1: O macho de maior nivel hierarquico doa mais frequentemente catacdo a fémea de maior

nivel hierarquico.

Para testar esta predicdo, construimos matrizes de adjacéncia direcionais do comportamento de
catacdo para cada grupo (material suplementar, Tabela A-1 e Tabela A-2). Nas células dessas matrizes
se encontra a frequéncia total de catacdo observada, considerando os individuos doadores (linhas) e
receptores (colunas) desse comportamento.

Essas matrizes de adjacéncia foram analisadas através de redes sociais (FARINE; WHITEHEAD,
2015), sendo entdo obtidas as métricas de rede (Quadro 2): Strength, in-strength e out-strength. A partir
destas métricas, a rede de catacdo construida foi ilustrada utilizando o Sugiyama layout. As anélises de
rede foram feitas através do pacote igraph (CSARDI; NEPUSZ, 2006) no software R v. 4.2.1 (R CORE
TEAM, 2022).
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Quadro 2. Descricdo das métricas de redes sociais extraidas.

Métrica Descricao

Strength Frequéncia total de catagéo.

In-strength | Frequéncia total de catacéo recebida.

Out-strength | Frequéncia total de catagdo doada.

Para testar a influéncia do sexo e do nivel hierarquico dos individuos nas métricas de in-strength
e out-strength do comportamento de catagdo, Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMMs) foram
construidos. Nesses modelos essas duas métricas de redes sociais foram usadas como variaveis resposta,
enguanto o sexo e o nivel hierarquico dos individuos foram combinados em uma Unica variavel preditora.
Essa variavel preditora teve quatro categorias: machos dominantes (MD), machos subordinados (MS),
fémeas dominantes (FD) e fémeas subordinadas (FS). O grupo foi incluido como varidvel aleatéria e o
modelo ajustado com a distribuicdo de Poisson.

A partir da fungdo glmer do pacote Ime4 (BATES et al., 2015) foram construidos modelos nulos
e completos, os quais foram comparados utilizando a funcdo anova. Logo, foi conduzido o Teste de
Tukey entre pares de categorias usando a funcdo summary do pacote multcomp (HOTHORN et al., 2024)
para identificar quais delas diferem significativamente.
Predicdo 2: Machos subordinados participam mais frequentemente no transporte e proviséo dos filhotes

guando comparados ao macho dominante e a fémea dominante

Para testar esta predicdo, foram construidos GLMMs para 0 comportamento de carregar o filhote
e para o de compartilhar alimento (Quadro 1), respectivamente. Nesses modelos a frequéncia em que
cada individuo realizou esses comportamentos foi usada como variavel resposta, enquanto 0 sexo e 0
nivel hierarquico dos individuos foram combinados em uma unica variavel preditora. Essa variavel
preditora correspondeu as quatro categorias supracitadas (MD; MS; FD e FS). O grupo foi incluido como
variavel aleatdria e 0 modelo foi ajustado com a distribui¢do de Poisson.

A partir da funcéo glmer do pacote Ime4 (BATES et al., 2015) foram construidos modelos nulos
e completos, os quais foram comparados utilizando a funcdo anova. O Teste de Tukey entre pares de
categorias usando a fun¢do summary do pacote multcomp (HOTHORN et al., 2024) também foi utilizado

para identificar quais categorias diferem.

3. Resultados
3.1. Organizacéo social dos grupos de micos-ledes-pretos
Os grupos apresentaram alteracdes na sua composi¢do ao longo do periodo de estudo. No primeiro
semestre desde a sua captura em janeiro, o grupo Estacéo era composto por 7 individuos, sendo 2 fémeas
adultas, 3 machos adultos e 2 fémeas infantis. Em agosto, um dos machos adultos desapareceu do grupo

Estacdo, permanecendo com 6 individuos. No més de setembro uma das fémeas adultas deu a luz a um
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filhote macho e em outubro a outra fémea adulta do grupo deu a luz a outros dois filhotes. Assim, no
final do periodo de coleta de dados o grupo era composto por 9 individuos (Tabela 1).

Ja o grupo Rondinha, em fevereiro apresentava 5 individuos, sendo 2 fémeas adultas, 2 machos
adultos e 1 macho infantil (Tabela 1). Neste grupo ndo houve desaparecimentos, mas 0 mesmo padrao
de nascimentos de filhotes foi registrado. Em outubro uma das fémeas deu a luz a dois filhotes e em
novembro isso foi observado para a outra fémea, totalizando 9 individuos no grupo Rondinha ao final

do periodo de coleta de dados (Tabela 1).
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Tabela 1. Organizagéo social e parentesco dos dois grupos de mico-ledo-preto estudados em Buri de

janeiro a novembro de 2023.

Grupo  Nome do Sexo Faixa Mée do Pai do Comentarios
individuo etaria  individuo individuo
Estacdo Sereno Macho  Adulto ? Garoa  Filho de Agata ou Aurora.
Trovéo Macho  Adulto Agata Garoa  Desaparecido em
agosto/2023.
Garoa Macho  Adulto ? ? N3o relacionado a Agata e
Aurora.
Aurora Fémea  Adulto ? ? Gémea de Agata.
Agata Fémea  Adulto ? ? Gémea de Aurora.
Ambar Fémea  Jovem Agata Garoa  Nascida no final de 2022.
Gémea de Ametista.
Ametista ~ Fémea  Jovem Agata Garoa  Nascida no final de 2022.
Gémea de Ambar.
Tupa Macho Infantil Agata ?? Nascido em setembro/2023.
Filhote 1 - Infantil Aurora ?? Nascido em outubro/ 2023.
Filhote 2 - Infantil Aurora ?? Nascido em outubro/2023.
Rondinha  Orion Macho  Adulto ? ? N&o alocado com sucesso em
relacdo aos membros adultos.
Apollo Macho  Adulto  Artemis Orion  Irm&o de Inti.
Iris Fémea  Adulto ?27? ?27? Né&o alocado com sucesso.
Artemis Fémea  Adulto ? ? Mée de Inti, Apollo e 2
recém-nascidos.
Inti Macho  Jovem Artemis Orion  Nascido entre dezembro/2022
e janeiro de 2023.
Filhote 1 Macho Infantil Artemis ?7? Nascido em outubro/2023
Filhote 2 Macho  Infantil Artemis 7 Nascido em outubro/2023
Filhote 3 - Infantil Iris ?7? Nascido em novembro/2023
Filhote 4 - Infantil Iris ?7? Nascido em novembro/2023

? - Individuos com histérico desconhecido. ?? - Amostra sanguinea ndo obtida para teste de paternidade. ??? - Nao alocado

com sucesso na andlise de parentesco devido ao reduzido polimorfismo.
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3.2. Hierarquia social dos grupos de micos-ledes-pretos

Foram observadas 218 interagdes agonisticas entre individuos do grupo Estac&o, das quais em 177

foi possivel observar o resultado da interacdo (Tabela 2). J& no grupo Rondinha foram observadas 135

interacdes agonisticas e em 83 foi possivel observar o resultado (Tabela 3).

Tabela 2. Matriz das interagdes agonisticas com a frequéncia de vitdrias e derrotas entre os sete

micos-ledes-pretos do grupo Estacéo.

Vencedor

Sereno
Trovéo
Garoa
Aurora
Agata
Ambar

Ametista

Perdedor
Sereno Trovdo Garoa Aurora Agata Ambar Ametista
* 0 6 14 5 3 3
0 * 1 29 40 1 7
0 1 * 10 1 6 6
0 1 2 * 47 6 11
0 4 0 11 * 0 2
0 0 0 0 0 * 0
0 0 0 0 0 1 *

Tabela 3. Matriz das interaces de dominancia com a frequéncia de vitdrias e perdas entre os cinco

micos-ledes-pretos do grupo Rondinha.

Vencedor Perdedor

Orion Apollo Iris Artemis Inti

Orion * 3 40 48 2
Apollo 2 * 4 5 2
Iris 0 0 * 2 2
Artemis 4 4 0 * 17

Inti 0 0 0 0 *
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A partir desse numero de interacfes, obtivemos a probabilidade de um individuo dominar outro
em uma interacdo agonistica (Dij) e 0 NormDS resultante, o qual determina a hierarquia dos grupos. Os
individuos foram organizados do mais dominante para 0 menos dominante no grupo Estacdo (Tabela 4)

e no grupo Rondinha (Tabela 5).

Tabela 4. Matriz dos indices de dominéncia entre diades corrigidos pela chance (Dij) e os valores de

normalized David’s Score (NormDS) do grupo Estacéo.

Vencedor Perdedor
i ~ NormDS Hierarquia**
Sereno Trovdo Garoa Aurora Agata Ambar Ametista

Sereno * 0.83 019 025 0.08 0.10 0.00 4.73 M1
Trovéo 0.17 * 0.04 007 012 0.06 0.75 4.15 M2
Garoa 0.80 0.96 * 0.19 0.03 0.05 0.93 3.95 M3
Aurora 075 093 0.80 * 0.07 0.50 0.99 3.00 F1
Agata 091 0.87 097 092 * 0.00 0.87 2.32 F2
Ambar 090 093 095 050 0.00 * 0.75 1.50 F3
Ametista  0.00 025 007 007 012 0.25 * 1.34 F4

**M1 — macho dominante; M2 e M3 — machos subordinados; F1 — fémea dominante; F2, F3 e F4 — fémeas

subordinadas.
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Tabela 5. Matriz dos indices de dominancia entre diades corrigidos pela chance (Dij) e os valores de

normalized David’s Score (NormDS) do grupo Rondinha.

Vencedor Perdedor
i ; NormDS Hierarquia**
Orion Apollo Iris Artemis Inti

Orion * 055 090 041 083 331 M1

Apollo  0.45 * 0.16 0.08 0.97 2.70 M2

Iris 0.10 0.83 * 0.01 0.83 1.78 F1

Artemis 058 0.91 0.98 * 083 1.67 F2

Inti 0.16 0.02 0.17 0.17 * 0.52 M3

**M1 — macho dominante; M2 e M3 — machos subordinados; F1 — fémea dominante; F2 — fémea subordinada.

No grupo Estagdo, o0 NormDS demonstra que os machos adultos de micos-ledes-pretos séo

dominantes sobre as fémeas, estando as jovens no menor nivel (Figura 3).

o

MNormalized David's Scores
3

Figura 3. O normalized David’s Score (NormDS) organiza os sete micos do grupo Estacdo, de 1

NormDS (based on Dij) plotted against rank order
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(maior nivel hierarquico) a 7 (menor nivel hierarquico). M1 — macho dominante; M2 e M3 — machos

subordinados; F1 — fémea dominante; F2, F3 e F4 — fémeas subordinadas.
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Considerando que a medida de steepness pode variar de 0 (a hierarquia completamente igualitéria)
a 1 (uma hierarquia completamente despotica na qual dominantes sempre vencem), na Figura 3 o valor
absoluto da inclinacdo da reta é 0.60. Esse valor corresponde ao steepness index da hierarquia de
dominancia, indicando que no grupo estacao os individuos de maior nivel hierarquico apresentam maior
chance de vencer os de menor durante intera¢fes agonisticas intragrupo (Steepness p-value = 0,0001).

O mesmo padréo foi observado entre os cinco micos do grupo Rondinha, no qual os machos
apresentam maior nivel hierarquico e entdo a maior probabilidade de vencer uma interacao agonistica

intragrupo (Figura 4; Steepness index = 0.66; Steepness p-value = 0,0049).

NormDS (based on Dij) plotted against rank order
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Figura 4. O normalized David’s Score (NormDS) organiza os cinco micos do grupo Rondinha,
de 1 (maior nivel hierarquico) a 5 (menor nivel hierarquico). M1 — macho dominante; M2 e M3 —

machos subordinados; F1 — fémea dominante; F2 — fémea subordinada.

A hierarquia em ambos 0s grupos segue 0 mesmo padréo, onde os individuos machos adultos tém

maior taxa de sucesso durante interacdes agonisticas, seguidos das fémeas e dos juvenis.
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3.3. A hierarquia social e sexo dos individuos influenciam nos padrdes de interagdes
afiliativas

Predicdo 1: O macho de maior nivel hierarquico doa mais frequentemente catacdo a fémea de maior

nivel hierarquico.

Redes sociais de catacdo: No grupo Estacdo, a métrica strength foi menor para os machos do que
para as fémeas, demonstrando a sua menor participacdo nas interacdes de catacdo. Entre as fémeas, as
subordinadas participaram mais do que as dominantes. 1sso se deve ao fato de que a métrica out-strength
foi maior para essas fémeas. Por outro lado, a métrica in-strength foi similar entre os membros do grupo
(Tabela 6, Figura 5).

Tabela 6. VValores das métricas da rede social de catacdo strength, out-strength e in-strength para os

individuos do grupo Estacao.

Individuo | Hierarquia** | Strength | Out-strength | In-strength
Sereno M1 138 21 117
Trovéo M2 140 24 116
Garoa M3 185 75 110
Aurora F1 227 111 116
Agata F2 262 147 115
Ambar F3 287 183 104

Ametista F4 321 219 102

**M1 — macho dominante; M2 e M3 — machos subordinados; F1 — fémea dominante; F2, F3 e F4 — fémeas

subordinadas.
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Figura 5. Rede do comportamento de catacéo entre individuos do Grupo Estacdo. Machos
correspondem aos circulos azuis e fémeas aos circulos rosas. A espessura da flecha indica a forca da

relacdo e a ponta da flecha indica a diregdo da catacéo.

No grupo Rondinha, foi encontrado 0 mesmo padrdo das métricas de in-strength e out-strength
observado para o grupo Estacdo. De acordo com o valor da métrica out-strength, os machos doam menos
catacio do que as fémeas, sendo a fémea subordinada Artemis responsavel pelo maior valor de out-
strength e 0 macho dominante Orion pelo menor valor. Nesse grupo os valores de in-strength também

sdo similares entre 0s membros do grupo (Tabela 7, Figura 6).

Tabela 7. Valores das métricas da rede social de catacdo strength, out-strength e in-strength para os
individuos do grupo Rondinha.

Individuo | Hierarquia** | Strength | Out-strength | In-strength
Orion M1 28 06 22
Apollo M2 35 15 20
Iris F1 67 34 33
Artemis F2 53 36 17
Inti M3 27 14 13

**M1 — macho dominante; M2 e M3 — machos subordinados; F1 — fémea dominante; F2 — fémea subordinada.
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Figura 6. Rede do comportamento de catacdo entre individuos do Grupo Rondinha. Machos
correspondem aos circulos azuis e fémeas aos circulos rosas. A espessura da flecha indica a forga da
relacdo e a ponta da flecha indica a direcdo.

Influéncia do sexo e do nivel hierarquico dos individuos nas métricas de catacédo: O sexo e 0
nivel hierarquico dos individuos nao influenciaram significativamente na métrica in-strength (GLMM:
¥2 =7.78; Df = 3; p-value = 0.0507), entdo todos os individuos recebem cata¢do de forma similar (Figura
7a). Em contrapartida, o ato de doar catagdo (out-strength) foi influenciado pelo sexo e nivel hierarquico
(GLMM: y2=12.78; Df = 3; p-value = 0.0051) e 0 modelo completo indicou efeito positivo das fémeas
nesse comportamento (material suplementar, Tabela-A3). As fémeas subordinadas doam mais catacao
que o macho dominante e os machos subordinados (Figura 7b), enquanto os demais pares ndo diferiram
significativamente entre si. Assim, a predicdo de que o macho de maior nivel hierarquico doa mais

frequentemente catacdo a fémea de maior nivel hierarquico nao foi corroborada (Tabela 8).
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Figura 7. Influéncia do sexo e nivel hierarquico nas métricas de in-strength (a) e out-strength (b) das
redes de catacdo. As caixas cinzas representam a forma como os dados estdo distribuidos, estando as
bordas inferior e superior nos percentis 25 e 75, respectivamente. A linha preta dentro das caixas
corresponde a mediana das métricas para cada uma das categorias (FD — fémea dominante; FS — fémea
subordinada; MD — macho dominante; MS — macho subordinado). As linhas pontilhadas que se
estendem das caixas (whiskers) indicam o grau de dispersdo dos dados além da mediana. Na figura b

as letras acima da caixa correspondem aos pares que apresentam diferenca significativa.

Tabela 8. Comparagdes multiplas das médias de out-strength das categorias combinando sexo e nivel

hierarquico dos individuos utilizando o método de contrastes de Tukey.

Pares | Estimate | SE | zvalue | pvalue
FS-FD 58.44 | 3495 | 167 0.335
MD-FD | -59.00 |39.82| -1.48 0.445
MS—-FD | -40.50 |34.49| -117 0.640

MD —-FS | -117.44 | 34.95| -3.36 | 0.004**

MS—-FS | -98.94 |28.72| -3.44 | 0.003**
MS-MD | 1850 |34.49| 0.53 0.949
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Predicdo 2: Machos subordinados participam mais frequentemente no transporte e provisdo dos filhotes

guando comparados ao macho dominante e a fémea dominante.

O comportamento de transporte dos filhotes foi afetado pelo nivel hierarquico e sexo dos
individuos (GLMM: y2= 150.11; Df = 3, p-value = <0.001). O modelo completo demonstrou que o
macho dominante e a fémea dominante afetaram positivamente esse comportamento (material
suplementar, Tabela A-4). O efeito foi significativo para as categorias comparadas, especialmente
quando considerando todas as fémeas e apenas o macho dominante (material suplementar, Tabela A-5).
Entretanto, contrariamente ao que foi predito, o0 macho dominante foi o responsavel por transportar
significativamente mais os filhotes quando comparado a todos os outros individuos, enquanto os

individuos mais jovens transportaram menos (Figura 8; Tabela 9; material suplementar, Figura A-1).
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Figura 8. Frequéncia do comportamento de transporte dos filhotes de acordo com o sexo e nivel
hierarquico dos individuos. As caixas cinzas representam a forma como os dados estdo distribuidos,
estando as bordas inferior e superior nos percentis 25 e 75, respectivamente. A linha preta dentro das
caixas corresponde a mediana para cada uma das categorias. Whiskers indicam o grau de dispersao dos
dados além da mediana. O circulo branco em MS corresponde a valores que se distanciam
significativamente da mediana (outliers). As letras indicam diferencas significativas entre os pares de
individuos: a — MD em relacdo a FD, FS e MS; b — FD em relacdo a FS e MS; c- FS e MS.

O comportamento de provisdo dos filhotes também foi afetado pelo sexo e o nivel
hierarquico (GLMM: 2= 93.35; Df = 3; p-value = <0.001) e 0 modelo completo demonstrou
efeito positivo e significativo das fémeas nesse comportamento (material suplementar, Tabela A-
4), especialmente as fémeas reprodutoras (F1 e F2, material suplementar, Tabela A-6). Os

machos subordinados também ndo realizaram esse comportamento mais frequentemente que o
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macho dominante (p-value = 0.13) ou a fémea dominante (p-value = 0.05), ndo corroborando a
predicdo. A fémea dominante seguida das fémeas subordinadas foram responséveis por prover
significativamente mais alimento aos filhotes quando comparadas a0 macho dominante (Figura
9; p-value = <0.001). Além disso, as fémeas subordinadas s@o responsaveis por prover
significativamente mais que os machos subordinados (p-value = <0.001). Os demais ndo diferem
significativamente (Figura 9).

Adicionalmente, quando os membros do grupo sdo comparados individualmente, foi
observado que a fémea subordinada reprodutora contribuiu significativamente mais para a
provisdo dos filhotes do que todos os individuos e que fémeas subordinadas mais jovens
contribuiram significativamente menos dentro do grupo (material suplementar, Figura A-2).

Logo, esses resultados ndo corroboram a predicao.
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Figura 9. Frequéncia do comportamento de provisao dos filhotes de acordo com o sexo e nivel
hierarquico dos individuos. As caixas cinzas representam a forma como os dados estdo distribuidos,
estando as bordas inferior e superior nos percentis 25 e 75, respectivamente. A linha preta dentro das

caixas corresponde a mediana para cada uma das categorias (FD — fémea dominante; FS — fémea

subordinada; MD — macho dominante; MS — macho subordinado). Whiskers indicam o grau de

disperséo dos dados além da mediana. As letras indicam diferengas significativas entre os respectivos

pares de individuos.
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Tabela 9. Comparactes multiplas dos valores médios dos comportamentos de provisdo e transporte

entre as categorias combinando sexo e nivel hierarquico dos individuos.

Modelo Pares Estimate | SE | z value | p value
FS—-FD | 0.55 0.19 | 2.78 0.02
Proviséo | MD-FD |-1.21 0.27 | -4.41 | <0.001***
MS-FD | -0.63 0.25|-252 |0.05
MD-FS | -1.76 0.22 | -7.84 | <0.001***
MS-FS |-1.18 0.19 | -6.10 | <0.001***
MS —MD | 0.58 0.27 | 2.15 0.13
FS-FD |-0.09 0.14 | -0.63 |0.92

Transporte | MD —FD | 1.16 0.13 | 8.58 <0.001***
MS-FD | -0.12 0.14 | -0.83 0.83
MD -FS |1.25 0.11 | 10.8 <0.001***

MS-FS | -0.03 0.13]-0.23 |0.99
MS -MD | -1.28 0.12 | -10.3 | <0.001***

4. Discussao

Nos grupos de MLPs do presente estudo, os individuos diferem em niveis hierarquicos, sendo
machos adultos dominantes sobre todas as fémeas e os juvenis. Além disso, os individuos recebem
catacdo independente de sexo e nivel hierarquico, mas as fémeas doam catacdo em maior frequéncia do
que machos. Os machos dominantes carregam os filhotes mais frequentemente enquanto as fémeas
subordinadas reprodutoras sdo as principais responsaveis pela provisdo de alimentos. Esses resultados
sugerem que: (1) as fémeas, principalmente as subordinadas, recompensam os ajudantes no cuidado dos
filhotes através da catacdo; (2) as fémeas subordinadas usam a catacdo para reforcar lacos sociais e
permanecer no grupo; (3) o macho dominante dedica maior propor¢do de tempo ao transporte dos
filhotes e menor proporcdo ao forrageio, consequentemente o acesso a alimento é reduzido quando
comparado as fémeas. Dessa forma ele garante o aumento de fitness individual ou de seus parentes.

A saturacédo do habitat e o alto custo de disperséo, no contexto de uma estreita e fragmentada mata
riparia, podem ser fatores influenciando nos padrBes de organizacdo e estrutura social dos MLPs
observados. Conforme o modelo ecolégico (VAN SCHAIK, 1989), o niUmero de machos em um grupo
é moldado pelo numero de fémeas e estas por sua vez estdo distribuidas conforme regimes competitivos
causados pela distribuicdo de alimentos. Nesse sentido, as relagdes sociais das fémeas e entdo dos demais

individuos s8o moldadas pela reducdo de oportunidades reprodutivas, de predadores naturais e
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consequentemente pela intensificacdo de competicdo intra e intergrupo (STERCK; WATTS; VAN
SCHAIK, 1997).

Em ambos os grupos estudados tanto a fémea dominante quanto a subordinada reproduziram.
Fémeas de L. chrysopygus foram reportadas como o sexo filopatrico e os machos sdo quem dispersam
(PEREZ-SWEENEY, 2002 apud MARTINS et al., 2015) e mais recentemente, foi reportado que ambos
os sexos dispersam (JAVAROTTI, 2024), mas ndo ha informacBes adicionais sobre a dindmica de
dispersdo da espécie. Paralelamente, para L. rosalia, foi observado que as fémeas adultas sdo
dificilmente aceitas pela fémea dominante e pelos demais membros em outros grupos (BAKER; DIETZ,
1996), sendo entdo responsaveis por fundar um novo grupo, j& os machos criam coalizGes e apresentam
maior sucesso na migracdo (ROMANO; MARTINS; RUIZ-MIRANDA, 2019). Logo, duas fémeas
reprodutoras no mesmo grupo podem ser reflexo da dificuldade de dispersao enfrentada por elas, tendo
em vista a presenca de potenciais grupos vizinhos competidores ja estabelecidos, a limita¢do de recursos
e espaco para fundar novos grupos em uma paisagem antropizada.

Em ambos os grupos h& ao menos um macho n&o relacionado e as fémeas reprodutoras sdo muito
aparentadas, mas apenas no grupo Estacdo conseguimos afirmar que elas sdo irmads gémeas.
Ocasionalmente em Callithrix spp. e Leontopithecus spp., a fémea dominante reprodutora pode
apresentar maior tolerancia a fémea subordinada e permitir a sua reproducdo dentro do grupo,
especialmente quando sdo aparentadas (BAKER; BALES; DIETZ, 2002; BAKER; DIETZ, 1996;
KOENIG; ROTHE, 1991a). Entretanto, uma pequena propor¢do de fémeas subordinadas se reproduz
em seu grupo natal e esses eventos sdo favorecidos pela presenca de machos néo relacionados dentro do
grupo (DIETZ; BAKER, 1993) ou encontros intergrupo, nos quais fémeas subordinadas podem
encontrar oportunidades reprodutivas com machos nao relacionados e assim evitar agressdes por parte
da fémea dominante e reduzir as chances de infanticidio de seu filhote (ARRUDA et al., 2005;
YAMAMOTO, 2005). Apesar da paternidade dos novos filhotes ndo ser acessada e nenhuma fémea dos
grupos estudados ter sido observada em cépula ou monta extragrupo, interacdes entre grupos eram
comuns na area estudada e apenas 0 macho dominante do grupo Estacdo foi observado em copula
extragrupal.

Permitir a permanéncia de outra fémea reprodutora dentro do grupo pode trazer beneficios a fémea
de maior nivel hierarquico via o aumento de aliados quando ha a necessidade de sucesso em competicGes
entre grupos, mas também aos de menor nivel, porque assim estes garantem acesso a alimento e a
parceiros sociais (VAN SCHAIK, 1989). Ademais, considerando a baixa variabilidade genética
observada em grupos de vida livre do MLP (AYALA-BURBANO et al., 2017) e o fato de que, em um
dos grupos as fémeas reprodutoras dominante e subordinada sdo irmas gémeas (JAVAROTTI, 2024), o
evento de duas fémeas se reproduzindo ao mesmo tempo pode ter sido facilitado pela parentalidade em
consequéncia do ganho indireto de fitness (EMLEN, 1995).
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Em um dos grupos, pouco tempo antes da fémea dominante dar a luz aos seus dois filhotes, ela foi
observada diversas vezes capturando o filhote da fémea subordinada, causando interagdes agonisticas
entre elas, provavelmente para ter acesso ao filhote. Sendo assim, embora a reproducdo de dominantes
e subordinadas dentro dos grupos tenha sido observada, o sequestro do filhote de subordinadas pela
fémea dominante pode ocorrer como uma forma dela reafirmar a sua posi¢éo hierarquica dentro do grupo
(NICOLSON, 1986). O sequestro pode ter consequéncias fatais quando uma fémea se recusa entregar o
filhote para a mae, reduzindo as chances de ele sobreviver mesmo sem infanticidio (STERCK; WATTS;
VAN SCHAIK, 1997).

A fémea dominante consistentemente venceu a subordinada em interagBes agonisticas. Em
paralelo, a fémea subordinada doou significativamente mais catacdo que 0s machos. 1sso sugere que
essas fémeas podem estar competindo por recursos monopolizaveis (HEYMANN, 1996) e mais
especificamente as fémeas subordinadas, buscando garantir integracdo social e fortalecer vinculos com
outros parceiros cooperativos (CAPEROS et al., 2011). Calitriquideos sdo capazes de produzir duas
vezes por ano gémeos quimericos dizigoticos (OERKE et al., 2002; RUTHERFORD; TARDIF, 2008),
0s quais tém o peso total correspondente a uma faixa de 14.1 a 23.5% do peso da fémea reprodutiva
(LEUTENEGGER, 1979) resultando em elevado custo energético (KLEIMAN, 1977). Somado a isso,
devido ao seu pequeno tamanho e elevada taxa metabolica, calitriquideos requerem grande quantidade
de nutrientes por unidade de peso corporal (SUSSMAN; GARBER, 1987). Consequentemente, a
sobrevivéncia dos filhotes e sucesso reprodutivo dos individuos depende da dominancia social e do
cuidado aloparental (GARBER, 1997).

Conforme ja dito, as fémeas subordinadas doaram mais catacdo do que machos, ndo corroborando
a predicdo de que o macho doa mais catacdo a fémea dominante para garantir acesso a ela. Os resultados
observados nesse estudo se alinham a hipétese pay-for-help (FINKENWIRTH; BURKART, 2018),
possibilitando especular a ideia de que as fémeas doam mais catacdo devido aos potenciais servicos a
serem ofertados pelos demais individuos, como por exemplo a sua contribuicdo no transporte dos
filhotes. Evidéncias dessa estratégia foram obtidas para C. jacchus (DIGBY, 1995b), onde em pequenos
grupos as fémeas dominantes reprodutoras doaram mais catacao a nao reprodutoras (LAZARO-PEREA,;
ARRUDA; SNOWDON, 2004) e em Saguinus spp. (GINTHER; SNOWDON, 2009; LOTTKER et al.,
2007), onde em pequenos grupos a fémea reprodutora doa mais catagdo ao macho reprodutor para
reforcar os lagos e a outros individuos para induzi-los a ficarem no grupo e cuidar dos filhotes
(LOTTKER et al., 2007). Os ajudantes no cuidado dos filhotes tém um elevado valor per capita para os
reprodutores, principalmente quando duas fémeas se reproduzem ao mesmo tempo dentro de um
pequeno grupo. Esta configuragdo aumenta a demanda de ajudantes, e consequentemente o valor de
troca da catacdo (GRINSTED; FIELD, 2017).

Todos os individuos receberam catacdo de forma similar e diferencas significativas na doacéo de

catacdo ndo foram observadas em categorias de niveis hierarquicos adjacentes (MD, FD e MS). Henazi
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e Barret (1999) argumentam que a catacdo é trocada por servigos apenas quando a diferenca de poder
entre os dois participantes (expressa pelo gradiente de dominancia hierarquica ou steepness) é
suficientemente maior que o servico recebido e este ndo pode ser alcancado pelo individuo menos
poderoso. Do contrério, os individuos formam relaces reciprocas de catagdo simplesmente pelos
beneficios que esse comportamento oferece para o seu bem-estar (HENAZI; BARRET, 1999),
assegurando a estabilidade e coesdo do grupo (CAPEROS et al., 2011) e ent&o a sobrevivéncia dos
filhotes (SAVAGE et al., 2021). Nesse sentido, a fémea subordinada apresenta menor poder entre 0s
individuos adultos do grupo, entdo a possibilidade de a estratégia pay-for-help ser usada por ela para
obter a maior ajuda possivel ndo pode ser descartada. Ademais, a sobrevivéncia de todos os filhotes até
o final do periodo de coleta foi constatada, indicando provavel sucesso reprodutivo.

Nos grupos de MLPs estudados todos os individuos transportavam os filhotes, porém o macho
adulto dominante contribuiu mais quando comparado aos demais membros, ndo corroborando a predicao
de que machos subordinados contribuiriam mais no cuidado dos filhotes. Calitriquideos apresentam
variabilidade no cuidado dos filhotes (GOLDIZEN, 1990) e os machos sdo mencionados como 0s mais
envolvidos no transporte (HEYMANN, 1990; ZAHED; KURIAN; SNOWDON, 2010). O maior
beneficio (fitness direto) que os individuos podem ter é garantir a sobrevivéncia do seu proprio filho,
embora possa haver incerteza quanto a paternidade dos filhotes dentro do grupo (HUCK; LOTTKER;
HEYMANN, 2004).

Nos grupos estudados de MLP a paternidade dos filhotes recém-nascidos ndo foi acessada pois
amostras desses individuos ndo foram coletadas. Sabemos que no grupo Rondinha o macho dominante
é pai do macho jovem, e no grupo Estacdo ndo sabemos se 0 macho dominante se reproduziu em algum
momento pois ele é irm&o das fémeas mais jovens e se ndo o pai, ele pode ser primo ou irméo dos recém-
nascidos. Em grupos de L. rosalia a paternidade é monopolizada pelo macho dominante, apesar de
machos subordinados também copularem com a fémea dominante (BAKER; DIETZ; KLEIMAN, 1993).
Adicionalmente, em populacdes de S. mystax um terco dos filhotes podem ser filhos de outros machos
(HUCK et al., 2005). Dessa forma, havendo ganho de fitness indiretamente, como evidenciado para C.
jacchus (KOENIG, ROTHE, 1991a) e S. mystax (HUCK; LOTTKER; HEYMANN, 2004), se 0s
ajudantes sdo relacionados aos filhotes, eles cuidam. Portanto, sob a incerteza da paternidade e
oportunidades reprodutivas limitadas em uma paisagem antropizada, bem como a chance de ter sucesso
reprodutivo direto ser baixa, a selecdo de parentesco pode ser uma forgca agindo na manutencdo do
comportamento cooperativo nos grupos estudados.

Nos MLPs desse estudo, os individuos adultos de menor nivel hierarquico contribuiram de forma
similar entre eles no transporte de filhotes, mas mais que individuos jovens. O periodo de contribuicdo
por cada individuo nesse comportamento ndo foi analisado, mas poucos dias desde darem a luz aos
filhotes as fémeas reprodutoras permitiram o transporte deles pelos demais membros. Provavelmente

todos os individuos sejam relacionados geneticamente aos filhotes e entdo poderiam colaborar em maior
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grau ao cuidado cooperativo dos filhotes, mas o sexo, a idade, a condicéo fisica e 0 tamanho do grupo
séo fatores que influenciam nesse comportamento (ERB; PORTER, 2017). Em Saguinus spp. (HUCK;
LOTTKER; HEYMANN, 2004; SAVAGE et al., 1996) e C. flaviceps (FERRARI, 1992) adultos
contribuem mais para o transporte de filhotes que os jovens, e machos adultos mais que fémeas adultas.
O mesmo padréo foi constatado para Leontopithecus spp. em cativeiro, nas quais a mae transporta o
filhote no inicio do periodo p6s-parto e a duracdo deste comportamento pode variar de acordo com a
espécie e condicdes ecologicas (SANTOS; FRENCH; OTTA, 1997; TARDIF et al., 2002).
Especificamente em MLPs cativos machos foram observados carregando mais e os filhotes tornaram-se
independentes mais cedo (TARDIF et al., 2002).

Durante as observag¢fes em campo, individuos mais jovens ocasionalmente derrubavam os filhotes
ao transporta-los e a mée rapidamente se dirigia ao solo para resgata-los. Em Leontopithecus spp. é
possivel que a mée determine quem tem acesso ao filhote (SANTOS; FRENCH; OTTA, 1997;
SNOWDON, 1996; TARDIF et al., 2002) almejando aqueles individuos que provem ser ajudantes de
maior qualidade. Nesse sentido, individuos pequenos e em crescimento tém maior custo de fitness devido
ao gasto energético do cuidado dos filhotes (ERB; PORTER, 2017). Além disso ndo possuem
experiéncia nesse comportamento, o qual ndo é inato, comprometendo entdo a sobrevivéncia da prole
(SAVAGE et al.,, 1996; SNOWDON, 1996). Ademais, sugere-se que, em calitriquideos, o
comportamento cooperativo em machos aumenta com a idade e, consequentemente, experiéncia
(BURKART, 2015). Logo, isso pode estar ocorrendo nos grupos deste estudo.

Os grupos de MLP estudados sdo relativamente pequenos e o nimero de individuos aptos a
transportar os filhotes é reduzido. Por outro lado, os grandes grupos apresentam ndo apenas mais
membros para carregar os filhotes, como também aumentam a sua eficiéncia de forrageio e detec¢do de
predadores, distribuindo entdo a carga energética requerida dessas funcdes entre os membros (KOENIG;
ROTHE, 1991b; PRICE, 1992; SAVAGE, 1996). Nesse sentido, em Leontopithecus spp. foi observado
gue em pequenos grupos, O pai carrega mais que a mde e demais membros devido a reduzida
disponibilidade de individuos aptos a transportar os filhotes (SANTOS; FRENCH; OTTA, 1997). Isso
corrobora os resultados aqui registrados, pois embora ndo possamos afirmar que o0 macho dominante é
o pai dos filhotes, ele foi o individuo mais apto a transportar os filhotes.

Em ambos os grupos, se 0 macho dominante nao for o pai dos filhotes, ele pode ser o irmé&o mais
velho. Savage et al. (1996) argumenta que, em pequenos grupos de S. oedipus had a necessidade da
presenca de machos e fémeas com habilidades de cuidado parental para assegurar a sobrevivéncia da
prole. Sendo assim, um incentivo adicional é requerido para individuos adultos permanecerem no grupo
e ajudarem no crescimento de seus irmaos mais jovens, pois o0 ganho de fitness indireto pode ndo ser um
motivo suficiente (GINTHER; SNOWDON, 2009). Logo, uma estratégia alternativa para as fémeas

reprodutoras dos grupos de MLPs desse estudo seria doar catacao de forma similar aos seus filhos adultos
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e entdo manté-los no grupo, reduzindo a demanda energética ao pai dos filhotes para que esse possa estar
mais vigilante.

Como em outros calitriquideos (TARDIF et al., 2002), todos os individuos de MLPs doaram
alimento aos filhotes. Entretanto, embora a fémea reprodutora dominante tenha provisionado mais que
0 macho dominante e as fémeas jovens, a fémea reprodutora subordinada se sobressaiu em relacdo a
todos os membros nos grupos estudados. O transporte de filhotes pelo macho dominante pode permitir
que os demais individuos tenham mais tempo para forragear e se alimentar (PRICE, 1992). Dessa forma
as fémeas reprodutoras minimizam o custo energético durante a lactacdo (DIETZ; BAKER,;
MIGLIORETTI, 1994).

Nas analises do presente estudo, o contexto ndo foi considerado, mas sabe-se que artropodes
correspondem a maior proporcao dos itens alimentares dos MLPs na mata riparia de Buri (RASKIN,
2021). Filhotes de micos-ledes ndo apresentam as habilidades requeridas para predar tais itens e as
desenvolvem gradualmente (TARDIF et al., 2002). Em um experimento simulando condig¢des naturais
de dificuldade na obtencdo de recursos, foi evidenciado que, em L. chrysomelas, a fémea reprodutora
tem mais acesso a alimento e entdo aumenta a provisdo de seus filhotes quando comparada ao macho
reprodutor, o qual é menos tolerante a solicitagdes de comida por filhotes (DE A. MOURA; NUNES;
LANGGUTH, 2010). Ja na natureza, ambos machos reprodutores e fémeas reprodutoras de L. rosalia
provisionam os filhotes com itens vegetais, mas, quando considerando itens animais, as fémeas também
se sobressaem (RAPAPORT, 2019). Portanto, isso se alinha a ideia de que o macho dominante
provisiona menos em comparacdo as fémeas reprodutoras porque dedica mais tempo ao transporte dos
filhotes do que forrageando e consequentemente tem menos acesso a itens alimentares.

Fémeas dominantes ndo diferiram significativamente dos machos subordinados no servico de
provisdo dos filhotes. Sugere-se que, em S. mystax, a fémea reprodutora mée dos filhotes tem o maior
beneficio ao garantir a sobrevivéncia da sua prole através da doagdo de alimento (HUCK; LOTTKER,;
HEYMANN, 2004) e em C. jacchus, as fémeas dominantes tém prioridade no acesso a recursos (DE LA
FUENTE et al., 2019). Logo, no MLP o servico de provisdo dos filhotes de fémeas dominantes pode ter
sido compartilhado com os machos subordinados. Ja a maior provisao de filhotes realizada por fémeas
subordinadas, especialmente pelas fémeas reprodutoras subordinadas, pode ser explicada pelo seu menor
nimero de ajudantes quando comparado ao nimero de ajudantes das fémeas dominantes.

Em suma, os resultados obtidos ndo corroboram as predi¢fes do presente estudo, mas trazem
evidéncias da existéncia da hierarquia social em grupos de MLPs em vida livre, bem como influéncias
do status social dos individuos na estrutura social da espécie. Como outros calitriquideos (ZAHED;
KURIAN; SNOWDON, 2010), o MLP pode apresentar plasticidade individual em seu comportamento
e suas acdes coordenadas por membros especificos do grupo, em prol de um sistema altamente efetivo

de criacdo de jovens e da manutencdo da elevada taxa de sobrevivéncia dos filhotes. Sendo assim, a
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fémea subordinada pode reproduzir quando ha beneficios para a fémea dominante e entdo ela almeja
contrabalancear o elevado custo energético fortalecendo os vinculos com os membros do grupo.

Cabe ressaltar que estudos objetivando testar hipoteses acerca da estrutura social de micos-ledes-
pretos em vida livre até 0 momento ndo foram encontrados na literatura, e estudos com grupos cativos
séo escassos. Apesar disso, os resultados desse estudo devem ser utilizados com cautela devido ao fato
de apenas dois grupos terem sido observados no contexto de uma paisagem antropizada. Habituar e
observar mais individuos em varios grupos na natureza durante muitos anos em florestas mais
conservadas € um dos entraves para conduzir testes de hipdteses acerca do sistema social de
calitriquideos (ERB; PORTER, 2017).

Sabe-se que as alteragdes nas condi¢Ges ambientais influenciam na variagéo da organizagao social
intraespecifica em reprodutores cooperativos (SCHRADIN et al., 2018). Consequentemente, isso pode
acarretar também variacdes no seu sistema de acasalamento e estrutura social. O MLP pode apresentar
multiplos sistemas de acasalamento (JAVAROTTI, 2024) e entdo diferentes estratégias reprodutivas de
acordo com as condi¢des ambientais, fisioldgicas e sociais.

5. Concluséo

Nos grupos de MLPs em uma mata riparia antropizada foi evidenciada a existéncia de hierarquia
social onde machos adultos sdo dominantes sobre os demais membros. Além disso, a ocorréncia de duas
fémeas reprodutoras simultaneamente também foi reportada, tendo como provavel causa a saturacao do
habitat e o elevado grau de parentesco existente entre 0s membros do grupo.

O sexo e a hierarquia social dos micos-ledes-pretos influenciam nos padrdes de catacao, provisao
e transporte dos filhotes. Entretanto, os resultados ndo corroboram nossas predicdes. Em suma, a
estratégia pay-to-stay ndo foi evidenciada nos machos subordinados, mas sim, nas fémeas subordinadas,
as quais usam a catacdo como “moeda de troca”. Isso pode ser devido a provavel saturagdo do habitat e
a falta de oportunidade de dispersdo devido a baixa probabilidade de poder estabelecer com sucesso um
novo grupo. Além disso, sugere-se 0 uso da estratégia pay-for-help pelas fémeas devido a necessidade
de garantir helpers no grupo (CULQOT et al., 2011). Isso reflete a capacidade dos MLPs de adaptar
estratégias para garantir seu sucesso reprodutivo de acordo com o contexto social em que estdo inseridos.

Por fim, estudos envolvendo grupos em diferentes contextos ambientais, testando o efeito de
diferentes caracteristicas dos individuos e o estagio de desenvolvimento dos filhotes desde 0 momento
do nascimento, somado as suas relacdes de parentesco poderdo elucidar a evolugdo do comportamento

cooperativo do MLP.
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Apéndice A - Material suplementar

Tabela A-1. Matriz de adjacéncia das frequéncias de catacdo doadas no grupo Estacao.

Diades | Sereno | Trovdo | Garoa | Aurora | Agata | Ambar | Ametista
Sereno 0 6 6 17 29 3 6
Trovao 3 0 0 4 1 0 0
Garoa 6 1 0 20 5 3 3
Aurora 27 9 7 0 59 5 5
Agata 22 46 4 16 0 17 23
Ambar | 10 1 7 11 21 0 11
Ametista 8 5 4 11 32 8 0

Diades | Orion | Apollo | Iris | Artemis | Inti
Orion | 0 0 |17 16 1
Apollo | 10 0 4 14 0
Iris 16 4 0 10 4
Artemis | 6 8 5 0 0
Inti 0 0 8 0 0

dos individuos na métrica de out-strength.

Fixed effect** | Estimate | SE | tvalue
FD 7250 |43.10| 1.68
FS 58.44 |34.95| 1.67
MD -59.00 |39.82 | -1.48
MS -40.50 |34.49| -1.17

subordinadas) - F2, F3 e F4.

Tabela A-2. Matriz de adjacéncia das frequéncias de catacdo doadas no grupo Rondinha.

Tabela A-3. Melhor modelo linear generalizado misto testando o efeito do sexo e nivel hierarquico

**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3; FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas
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Tabela A-4. Melhor modelo linear generalizado misto testando o efeito do sexo e nivel hierarquico
dos individuos no comportamento de proviséo e transporte dos filhotes.

Modelo | Fixed effect** | Estimate | SE | zvalue | p-value
FD 2.74 0.17 | 15.26 | <0.001***
Provisdo FS 055 |09 2.78 0.005**
MD -1.21 0.27 | -4.41 | <0.001***
MS -0.63 |0.25| -2.52 0.01*
FD 296 [0.19| 14.94 | <0.001***
Transporte FS -0.09 |0.14| -0.63 0.52
MD 116 |0.13| 858 | <0.001***
MS -0.12 |0.14| -0.83 0.40

**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3; FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas
subordinadas) - F2, F3 e F4.

Tabela A-5. Melhor modelo linear generalizado misto testando o efeito do sexo e nivel hierarquico
dos individuos no comportamento de transporte dos filhotes.

Modelo | Fixed effect** | Estimate | SE | zvalue | p-value
F1 299 [0.13| 22.35 | <0.001***
F2 030 [0.14] 210 0.01*
F3 -0.88 |0.28| -3.08 | 0.005**
Transporte F4 -1.80 | 0.42 | -4.22 | <0.001***
M1 111 |0.13| 8.22 | <0.001***
M2 0.11 |0.18| 0.62 0.53
M3 -0.20 |0.16| -1.24 0.21

**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3; FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas
subordinadas) - F2, F3 e F4.
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**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3;
FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas subordinadas) - F2, F3 e F4.

Figura A-1. Frequéncia de transporte dos filhotes realizada por cada individuo de acordo com o sexo e
nivel hierarquico. As caixas cinzas representam a forma como os dados estéo distribuidos, estando as
bordas inferior e superior nos percentis 25 e 75, respectivamente. A linha preta dentro das caixas
corresponde a mediana para cada uma das categorias. Whiskers indicam o grau de dispersdo dos dados
além da mediana. As letras indicam diferencas significativas entre: a- M1 em relacdo aos demais
individuos; b- F4 em relacdo a F1, F2, M2 e M3; ¢c- F3 em relagédo a F1, F2 e M2; d- F2 em relacdo a
M3.
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Tabela A-6. Melhor modelo linear generalizado misto testando o efeito do sexo e nivel hierarquico

dos individuos no comportamento de provisdo dos filhotes.

Modelo | Fixed effect | Estimate | SE | zvalue | p-value
F1 267 [0.31| 850 |<0.001***
F2 112 |0.20| 558 | <0.001***
o F4 -1.64 |0.39 | -4.12 | <0.001***
Provisdo M1 -0.98 |0.27 | -3.54 | <0.001***
M2 -0.86 |0.32| -2.63 | 0.005**
M3 -043 |0.28| -1.53 0.12

**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3; FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas
subordinadas) - F2 e F4.
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**MD (macho dominante) — M1; MS (machos subordinados) — M2 e M3;

FD (fémea dominante) — F1; FS (fémeas subordinadas) - F2 e F4.

Figura A-2. Frequéncia de provisdo dos filhotes realizada por cada individuo de acordo com 0 sexo e

nivel hierarquico. As caixas cinzas representam a forma como os dados estdo distribuidos, estando as

bordas inferior e superior nos percentis 25 e 75, respectivamente. A linha preta dentro das caixas

corresponde a mediana para cada uma das categorias. Whiskers indicam o grau de dispersdo dos dados

além da mediana. As letras indicam diferencas significativas entre: a- F2 em relagdo aos demais

individuos; b- F1 em relagdo a F4 e M1; c- F4 em relacdo a M3.



