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RESUMO

Primatas apresentam diferentes formas de interagdo vocal, incluindo os intercdmbios vocais,
caracterizados pela alternancia de turnos entre os interlocutores e por preferéncias na defini¢cdo
dos parceiros vocais. Esta tese apresenta inicialmente uma revisdo do estado atual de
conhecimento sobre a organizagdo temporal e social desses intercambios na ordem Primates.
Foram obtidas informacGes de 15 espécies, distribuidas em seis familias (Lemuridae, Atelidae,
Callithrichidae, Cebidae, Cercopithecidae e Pongidae). Entretanto, essas informacfes estdo
mal distribuidas: 43,6% dos estudos foram realizados com apenas duas espécies (Callithrix
jacchus e Macaca fuscata). Além disso, ha uma lacuna de estudos com grupos em vida livre.
Conclui-se que sdo necessarios estudos com mais espécies para permitir conclusbes mais
robustas sobre possiveis paralelos com as conversas humanas, assim como sobre a trajetoria
evolutiva desses intercambios. Cabe ressaltar ainda que um esforco para adotar consensos
sobre 0 uso dos termos nessa area de estudo é essencial para permitir comparacGes mais
precisas de como as diferentes formas de interacdo vocal, incluindo os intercambios, se
distribuem entre os primatas. Os capitulos seguintes se dedicam especificamente aos muriquis
do norte (Brachyteles hypoxanthus). Essa espécie usa duas categorias de chamados
(denominados ‘“chamados sequenciais”) durante seus intercambios vocais. Novos estudos
sobre a organizacdo temporal e social desses intercAmbios sdo necessarios para permitir
comparagdes com o que ja foi descrito em outros primatas. Neste trabalho, os dados coletados
sdo de um grupo da Reserva Particular do Patrimdnio Natural — Feliciano Miguel Abdala
(RPPN — FMA) em Minas Gerais, Brasil. Primeiro, 667 amostras focais foram utilizadas para
obter dados sobre diferentes formas de interacdo social, envolvendo ou ndo comportamento
vocal. Segundo, foram analisados 393 chamados (de 619 amostras focais), para avaliar se o
sexo e a idade dos individuos tém influéncia sobre sua participacdo nos intercdmbios.

Intercambios vocais (neste caso, também chamados “intercimbios sequenciais”) foram
q



emitidos pelo animal focal em 251 de 667 amostras (37,6%), sendo a forma mais comum de
interacdo social (vocal ou ndo). A taxa de emissdo de chamados sequenciais foi, em média, de
7,0 + 4,2 chamados por hora, com consideravel variacdo entre individuos. Os intercAmbios
foram compostos, em média, por 3,0 £ 2,5 chamados (méax.: 26), com os individuos raramente
emitindo mais de um chamado. Dados oportunisticos revelam que os intercdmbios podem
envolver diferentes combinagdes de interlocutores (e.g., apenas adultos do mesmo sexo;
intercambios incluindo mées e seus filhotes imaturos). O numero esperado de chamados
emitidos para iniciar um intercambio vocal foi maior para o grupo dos adultos mais velhos,
comparado aos adultos mais jovens. O sexo e a idade ndo tiveram efeito sobre o nimero de
respostas nos intercambios. Esses resultados sugerem que os intercambios vocais dos muriquis
do norte ndo se restringem a auxiliar na coesdo espacial, mas também podem facilitar a

manutencdo e reforco de lagos sociais, de acordo com as caracteristicas dos interlocutores.

Palavras-chave: comunicacdo vocal, intercambio vocal, turn-taking, chamados antifonais



ABSTRACT

Primates have different kinds of vocal interaction, including vocal exchanges, characterized by
turn-taking and individual preferences regarding vocal partners. This thesis initially presents a
revision of the current knowledge about the temporal and social organization of vocal
exchanges in the Primate Order. Results include information for 15 species, distributed in six
families (Lemuridae, Atelidae, Callithrichidae, Cebidae, Cercopithecidae e Pongidae).
However, studies are not equally distributed within these species, with 43.6% concentrated in
only two (Callithrix jacchus and Macaca fuscata). Furthermore, there is a lack of studies
involving free-ranging groups. In summary, studies with more species are necessary to
substantiate robust conclusions regarding the evolutionary origins of these vocal exchanges
and comparisons with human conversations. Moreover, comparative studies about the
distribution of vocal interaction patterns among primate species will be limited until
researchers work towards a consensus on how different concepts are used. The following
chapters are dedicated specifically to northern muriquis (Brachyteles hypoxanthus). This
primate species use two types of calls (named “‘sequential calls”’) during vocal exchanges, and
more information on its temporal and social organization is needed to allow comparisons with
other primates. Here we use data from members of a group in Reserva Particular do Patriménio
Natural — Feliciano Miguel Abdala (RPPN — FMA) in Minas Gerais, Brazil. First, data on
social interactions, involving vocal behavior or not, were taken from 667 focal samples.
Second, 393 calls (from 619 focal samples) were analyzed to assess whether the subject’s sex
and age influenced its participation in exchanges. Vocal exchanges (also called “sequential
exchanges”) were emitted by the focal animal in 251 of the 667 samples (37.6%). As a result,
they were the most common type of social interaction (vocal or non-vocal). For sequential
calls, the mean rate of calling was 7,0 + 4,2 calls per hour, with large variation among

individuals. Vocal exchanges had a mean of 3,0 + 2,5 calls (max.: 26), with individuals rarely



calling more than once. Opportunistic data reveal that vocal exchanges may involve variable
combinations of callers (e.g., only adults of the same sex; exchanges including mothers and
their immature offspring). The expected number of calls emitted to initiate vocal exchanges
was higher for older adults, compared to younger adults. Sex and age did not affect the number
of responses during vocal exchanges. These findings suggest that the vocal exchanges of
northern muriquis are not restricted to aid in spatial cohesion but can also facilitate the

maintenance and reinforcement of social bonds, depending on the interlocutors' characteristics.

Keywords: vocal communication, call exchange, turn-taking, antiphonal calling
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PREFACIO

A tese esté estruturada em trés capitulos: o primeiro é uma introdugdo geral e os dois
seguintes estdo organizados como artigos empiricos. A introducéo geral traz a definicdo do
padrdo vocal de interesse (“intercambio vocal”) e, a partir disso, uma revisdo sobre as
informacgdes disponiveis na literatura a respeito de intercambios vocais em primatas néo-
humanos. Apresentado esse contexto, os capitulos seguintes trazem um recorte, abordando
uma espécie em particular, os muriquis do norte (Brachyteles hypoxanthus).

O Capitulo 2 (“Relevancia social dos intercambios sequenciais de muriquis do norte
(Brachyteles hypoxanthus): primeira avaliagdo e comparagdo com intercambios vocais de
outros primatas”) inclui uma avaliagdo do qudo comuns sdo os intercAmbios vocais dos
muriquis do norte e uma caracterizacdo dos mesmos, a partir da descricdo de seus contextos
de ocorréncia e de informacdes preliminares sobre aspectos sociais (e.g., quantos chamados
usados em intercambios cada individuo emite?; os interlocutores séo de categorias especificas
de sexo e idade?). Os seguintes pesquisadores colaboraram para este Capitulo (em ordem
alfabética de sobrenome): C. Ades; D. Demolin; F. D. C. Mendes; R. Mucury Filho; C. T.
Snowdon; & K. B. Strier.

O Capitulo 3 (“Efeito da idade nos intercambios vocais de muriquis do norte”) se
dedica a pergunta: que fatores influenciam a participacdo dos muriquis do norte em seus
intercambios? Nesse sentido, sdo avaliados os efeitos do sexo e idade dos individuos sobre a
emissdao de chamados que iniciam intercambios e sobre as respostas emitidas em intercambios
iniciados por terceiros. Os seguintes pesquisadores colaboraram para este Capitulo (em ordem
alfabética de sobrenome): F. D. C. Mendes; R. Mucury Filho; C. T. Snowdon; & K. B. Strier.

Por fim, hd uma conclusdo geral, que traz um panorama da tese como um todo,

relacionando o contetdo dos trés capitulos e destacando pontos de especial relevancia.
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CAPITULO 1 - INTRODUCAO GERAL

Na &rea de Etologia, o estudo sobre a troca de sinais acusticos abrange 0s mais
diversos grupos de animais, de insetos a mamiferos, e inclui a analise de como cada individuo
organiza temporalmente seus sinais em relagdo aos de seus interlocutores. Por exemplo, no
caso de alguns insetos, existem duetos entre machos e fémeas, com 0s machos como
iniciadores e as fémeas respondendo, alternando seus chamados com os do macho (Bailey,
2003). Em anfibios (ordem Anura), durante o periodo reprodutivo, grupos de machos se
agregam e vocalizam para atrair fémeas, evitando sobrepor seus chamados (e.g., Grafe, 1996;
para uma revisdo, ver Pika, Wilkinson, Kendrick, & Vernes, 2018). Em aves, podem ser
observados tanto duetos entre um par reprodutor, como coros comunais, envolvendo varios
individuos que emitem cantos em conjunto (Henry, Craig, Lemasson, & Hausberger, 2015).
Entre os mamiferos, exemplos incluem intercambios de chamados entre pares de fémeas com
fortes lacos afiliativos (elefante africano [Loxodonta africana]: Soltis, Leong, & Savage,
2005), entre maes e filhotes, para facilitar a reunido entre eles (morcegos, ordem Chiroptera;
Vernes, 2016) e entre pares de macho e fémea (gibGes, Familia Hylobatidae; e.g., Geissmann,
2002).

No caso especifico do estudo das interacGes vocais dos primatas, ha o interesse de
buscar paralelos com capacidades humanas, que fica evidente a partir do uso de termos como
“conversa” e “dialogo” em trabalhos ainda na década de 80 (Maurus, Kuehlmorgen, Wiesner,
Barclay, & Streit, 1985; Snowdon & Cleveland, 1984; Symmes & Biben, 1988). Nestes
trabalhos foi investigado se sequéncias de chamados observadas em saguis-ledozinho
(Cebuella pygmaea) e macacos-de-cheiro (Saimiri sciureus) seriam um mero acaso ou um
indicativo de que um individuo estaria respondendo ao outro. Desde entdo, o interesse em
estudos dessa natureza avancou, abrangendo mais espécies de primatas, o que fica

evidenciado no trabalho de Pougnault, Levréro e Lemasson (2020). Neste caso, as interagcdes
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vocais de interesse foram denominadas “intercdmbios de chamado similares a conversa”
(conversation-like vocal exchanges?), que teriam aspectos de organizagio temporal e social
comparaveis aqueles encontrados nas conversas humanas.

Em termos de organizacdo temporal, um principio fundamental nas conversas
humanas ¢ o de “troca de turnos” (turn-taking), que rege a alternancia de fala entre
interlocutores, resultando em intervalos breves e pouca ou nenhuma sobreposicdo entre 0s
turnos (Sacks, Schegloff, & Jefferson, 1974). Um dos focos de investigacdo desse principio é
a busca por compreender sua trajetéria evolutiva. Para tanto, busca-se na comunicagdo de
espécies animais, incluindo primatas, a presenca de sistemas similares a troca de turnos, para
entdo avaliar se eles poderiam ser potenciais precursores ou tracos que evoluiram de forma
independente (Henry et al.,, 2015; Pika et al.,, 2018). Nesse ambito, ha& inclusive a
argumentacao de que a existéncia de “relatos detalhados de troca de turnos vocal ou duetos
alternados” (p. 10, traducdo nossa, grifo do autor)? nos principais ramos da ordem dos
primatas é uma das evidéncias de que o principio de troca de turnos tem raizes filogenéticas
profundas (Levinson, 2016). Essa ¢ parte da fundamentacdo da hipdtese do “motor de
intera¢ao” (interaction engine) para a evolucdo da linguagem (Levinson, 2016, 2019).
Essencialmente, a ideia é de que a capacidade interativa seria um elemento subjacente e
anterior ao surgimento e desenvolvimento da linguagem em si — essa capacidade interativa é
0 que corresponde ao motor de interacdo. A composicdo desse motor envolveria um conjunto
de elementos que organizam o uso interacional e que teriam sido acumulados gradualmente,
partindo de um sistema de troca de turnos (Levinson, 2019). Entdo, estabelecido esse nicho
interacional, a linguagem teria se desenvolvido aos poucos, adaptando-se a ele, primeiro

abrangendo gestos e, posteriormente, também a comunicacéo vocal.

1 Em casos relevantes sera apresentado tambhém o termo original, em inglés.
2 No original: (...) we have detailed reports of vocal turn-taking or alternating duetting from all the major
branches of the family: (...).
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Pougnault et al. (2020a) consideram que um aspecto singular dos denominados
intercambios de chamado similares a conversa, observados em certos primatas, é que ha uma
organizagdo temporal baseada em troca de turnos, assim como uma organizagao social, que
diz respeito a quem participa desses intercambios. Isto significa que os participantes de um
dado intercdmbio ndo sdo definidos meramente de forma oportuna, mas sim em fungéo do
contexto social. Esse € um fendmeno evidenciado no uso de chamados em diferentes espécies
de primatas, incluindo babuinos chacma (Papio ursinus) e chimpanzés (Pan troglodytes). Por
exemplo, a identidade dos possiveis ouvintes e a relacdo deles com o emissor (e.g., de
afiliacdo ou dominancia entre eles) afetam a probabilidade desse individuo emitir um
chamado (e.g., Fedurek et al., 2019; Schel, Machanda, Townsend, Zuberbiihler, & Slocombe,
2013; Silk, Seyfarth, & Cheney, 2016).

Dado esse cenario, 0 objetivo deste capitulo é explorar, por meio de uma revisdo da
literatura, 0 quanto se sabe atualmente sobre um padrdo vocal especifico dos primatas, 0s
“intercambios vocais”. Em particular, visando obter informag¢des sobre a organizagao
temporal desses intercambios e os fatores sociais que os influenciam. A partir disso, sera
possivel avaliar quais caracteristicas sdo comuns aos intercambios de diferentes espécies e
discutir como, e 0 quanto, as evidéncias disponiveis podem contribuir para diferentes
perspectivas sobre sua trajetoria evolutiva. Contudo, antes da revisdo propriamente dita, sera
abordado como os padrdes vocais podem ser diferenciados e qual o recorte utilizado para a
reviséo.

Padrdes vocais dos primatas

Em relacdo ao estudo da organizacdo temporal nos sistemas de comunicacdo animal
possivelmente o principal foco de investigacdo tem sido avaliar se esses sistemas possuem
algum traco de organizacéo andlogo ao principio de troca de turnos observado nas conversas

humanas (Henry et al.,, 2015; Levinson, 2016; Pika et al., 2018; Pougnault, Levréro, &



16

Lemasson, 2020). Mas em que consiste esse principio? Sacks, Schegloff e Jefferson (1974),
pesquisadores do campo de Andlise da Conversa, apontam que, em “sistemas de intercambio
de discurso” (speech-exchange systems; e.g., conversas, entrevistas, debates), os individuos
envolvidos falam em turnos. A partir disso, 0s autores se propuseram entéo a estabelecer um
modelo para explicar a organizacdo dessa troca de turnos no sistema mais proeminente, as
conversas que ocorrem de forma corriqueira. Estas possuem um conjunto de aspectos
observados com frequéncia, incluindo: transicdes com pouco ou nenhum intervalo de siléncio
e pouca ou nenhuma sobreposi¢cdo, variabilidade na ordem e tamanho dos turnos, uso de
técnicas para alocacdo dos turnos, assim como de mecanismos para reparacdo de erros e
violagcdes. O modelo de Sacks et al. (1974) foi entdo proposto de modo a acomodar esses
aspectos e com regras que explicam a transferéncia de turnos entre interlocutores,
minimizando lacunas de siléncio e a sobreposicdo entre falas. Posteriormente, foi
demonstrado que o respeito a essas regras € um traco consistente em diferentes linguas, com
pouca variabilidade cultural, um indicativo de que o principio de troca de turnos possui um
carater universal na conversa humana (Stivers et al., 2009).

Apesar da adocao do termo troca de turnos ser util para comparacgdes entre a dinamica
de comunicagdo em outros animais e as conversas humanas, hd um desafio metodologico. Isto
porque na literatura sobre comunicacdo animal ja existe uma diversidade de termos
tradicionalmente usados para se referir ao intercdmbio de sinais acusticos com alguma forma
de coordenagdo temporal (e.g., dueto® coro*, chamados antifonais [antiphonal calling]; ver
Pika et al., 2018, para um glossario desses termos). As definicGes ndo sdo unanimidade, o que
promove divergéncias na classificacao e distincdo dos fenémenos abordados e, portanto, € um
cenario complexo para a acomodacdo de um novo termo. Inclusive, em trabalhos publicados

ja € possivel encontrar divergéncias sobre o sentido do termo “troca de turnos” e sobre como

% Este termo se repete e sera utilizado como tradugéo tanto de duet como de duetting.
4 Este termo se repete e sera utilizado como tradug&o tanto de chorus como de chorusing.
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ele se relaciona com outros termos. Por exemplo, troca de turnos pode ser tratada como a
“transmissdao alternada de sinais entre participantes, com laténcia de resposta definida”
(Yoshida & Okanoya, 2005, p. 154, traducdo nossa)®. Ainda segundo essa abordagem,
fendmenos classificados como coro, antifonia (antiphony) e dueto sdo categorias de troca de
turnos. Outros autores, por sua vez, apontam que troca de turnos ¢ “em sua dimensdo
temporal-ritmica (. . .) apenas uma parte da atividade coletiva geral conhecida como coro”
(Ravignani, Verga, & Greenfield, 2019, p. 13, traducdo nossa)®. Coro, neste caso, é utilizado
como um termo amplo, que abrange quaisquer padrdes temporais produzidos por dois ou mais
individuos, sejam estes produzidos de forma simultanea ou alternada (Ravignani, Bowling, &
Fitch, 2014). No caso de Pougnault et al. (2020a), troca de turnos é tratado como um principio
subjacente a um tipo particular de padrdo vocal, distinto de coros e duetos. Logo,
considerando apenas estes exemplos, troca de turnos € tratado como: um fendmeno
abrangente, que abarca duetos e coros; apenas uma parte da categoria coro; ou como um
principio definidor de uma categoria a parte das demais. Conclui-se, a partir deste cenario,
que o uso do termo troca de turnos adotado nesta revisdo, e sua relacdo com termos ja
estabelecidos, representa apenas uma dentre multiplas possibilidades; consequentemente, a
classificacdo dos padrdes vocais pode divergir do encontrado em outros trabalhos.

Dito isso, considerando que este capitulo se dedica especificamente a primatas, e
visando minimizar divergéncias com a literatura, a proposta € usar termos e defini¢oes a partir
do que ja foi utilizado em trabalhos anteriores (Lemasson, Pereira, & Levréro, 2018; Levréro
et al., 2019; Pougnault, Lemasson, Mulot, & Levréro, 2021; Pougnault et al., 2020a, 2022;
Cornec et al., 2022). Primeiro, € feita uma diferenciacdo dos padrbes vocais de acordo com o

namero de emissores envolvidos. Chamados emitidos por um Gnico emissor sdo qualificados

° No original: Hence, we regard turn-taking behavior as alternating signal transmission between participants,
with defined reply latency.

® No original: In particular, we argue that (1) turn-taking may add a new (semantic and pragmatic) dimension to
animal interactive communication, but in its temporal-rhythmic dimension it is nonetheless only a part of the
general collective activity known as chorusing; (...).
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como chamados isolados ou repetidos. Estes se diferenciam de interagdes vocais’ (“quando
pelo menos dois individuos coordenam temporalmente sua produgdo vocal” [Pougnault et al.,
2022, p. 3, traducdo nossa]®). Segundo, considerando apenas as interacdes vocais, ha uma
nova diferenciacdo, centrada na presenca ou ndo de sobreposicdo dos chamados. O objeto da
presente revisao serdo as interagdes vocais caracterizadas por chamados consecutivos que ndo
se sobrepdem, denominadas “intercdmbios vocais ® ” [vocal exchanges]: interacdes
“envolvendo individuos que alternam seus chamados e ‘respondem’ uns aos outros”
[Pougnault et al., 2022, p. 3, traducéo nossa]®). Neste ambito é que é incorporado o principio
de troca de turnos. Considera-se que 0s intercdmbios vocais se baseiam nesse principio,
definido como “o intercAmbio ordenado de sinais comunicativos entre individuos ajustando o
timing de suas respostas vocais de forma a respeitar um intervalo minimo de siléncio
(evitando sobreposicdo de chamados) e um intervalo maximo (permitindo coordenacdo de
chamados)” (Pougnault et al., 2022, p. 3, tradugdo nossa)**.

Além dos intercambios vocais, interagcdes vocais incluem também:

(i) respostas desorganizadas, ocorrendo quando um individuo produz um chamado,

tipicamente um chamado de alarme, que causa chamados de uma forma

aparentemente cadtica de outros membros do grupo (e.g. macaco-azul Cercopithecus

mitis stuhlmanni; Papworth et al., 2008); (ii) coros, que resultam da producdo

simultdnea do mesmo tipo de chamado por dois ou mais individuos, implicando

interacdes causais entre individuos que se juntam ao coro de forma sincronizada

7 Deste ponto em diante, o termo “interagdes vocais” passa a ser utilizado com esse sentido restrito (Pougnault et
al., 2022). Por consequéncia, o termo “padrdes vocais” sera utilizado quando a intengao for fazer uma referéncia
mais abrangente.

8 No original: (...) (iii) vocal interactions (when at least two individuals temporally coordinate their vocal
production).

® Deste ponto em diante, o termo “intercAmbios vocais” correspondera a este rotulo definido por Pougnault et al.
(2022) e ndo a um sentido abrangente.

19 No original: (...) (iv) vocal exchanges involving individuals who alternate their calling and vocally ‘respond’
to one another.

1 No original: Turn-taking is defined as the orderly exchange of communicative signals between individuals
adjusting the timing of their vocal responses by respecting a minimum silence gap (preventing call overlap), and
a maximum silence gap (allowing call coordination) (...).
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(Yoshida & Okanoya, 2005; Ravignani, Bowling & Fitch, 2014); (iii) duetos, quando

dois individuos sincronizam ou sobrepdem longas séries de chamados ou cantos com

uma associacao temporal estereotipada (e.g. gibdo Hylobates syndactylus; Geissmann

& Orgeldinger, 2000) (...). (Pougnault et al., 2022, p. 3, tradugdo nossa)*2

Além de aspectos temporais, outra dimensdo considerada para a revisao dos artigos diz
respeito a organizacdo social das interagdes vocais. De acordo com Pougnault et al. (2020,
2022), um aspecto determinante de interagdes classificadas como intercAmbios vocais é que
estas envolvem parceiros recorrentes diversos, que podem ser de qualquer idade ou sexo. Esta
é outra forma possivel de diferenciar os intercdmbios vocais de duetos e coros. No caso de
duetos, geralmente os parceiros recorrentes sdo macho e fémea adultos que formam um par
reprodutor (De Gregorio et al., 2022a; Haimoff, 1986). Ha ainda casos em que adultos fazem
duetos com filhotes do sexo oposto (indri [Indri indri]: De Gregorio et al., 2022a) ou do
mesmo sexo (mde e filha do gibdo-de-méos-brancas [Hylobates lar]: Raemaekers,
Raemaekers, & Haimoff, 1984), porém, ainda assim as possiveis combinagdes de parceiros
s80 mais restritas. Isso também ocorre quando se consideram coros que envolvem um grupo
familiar (e.g., indri: De Gregorio et al., 2022b).

Baseado nos termos e definicGes apresentados, os critérios de selecdo para a revisao
foram: interaces vocais em que os individuos alternam chamados num aparente padrdo de
emissao e resposta (ver definicdo de “intercambios vocais” acima); € que podem envolver
combinacdes diversas de parceiros vocais. A partir disso, é tracado um panorama do que se
sabe atualmente sobre a organizacdo temporal e social dos intercdmbios vocais dos primatas

(Tabela 1). Primeiro, sdo apresentados dados descritivos: qual chamado do repertdrio vocal da

12 No original: (...) (i) disorganised phonoresponses, occurring when one individual produces a call, typically an
alarm call that triggers calls in an apparently chaotic way from other group members (e.g. blue monkey
Cercopithecus mitis stuhlmanni; Papworth et al., 2008); (ii) choruses, which result from simultaneous production
of the same call type by two or more individuals, implying causal interactions between individuals joining the
chorus in a synchronised way (Yoshida & Okanoya, 2005; Ravignani, Bowling & Fitch, 2014); (iii) duets, when
two individuals synchronise or overlap long series of calls or songs with a stereotyped temporal association (e.g.
gibbon Hylobates syndactylus; Geissmann & Orgeldinger, 2000) (...).
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espécie € utilizado nos intercAmbios e que tamanho estes costumam ter. Segundo, as
informacdes sobre organizagdo temporal visam determinar como esses intercambios ocorrem.
Considerando que, por definigdo, intercambios sdo interagdes com alternancia de chamados, a
informacdo sobre o intervalo entre chamados da uma dimensdo da laténcia de resposta tipica e
indica se costuma haver sobreposicao entre chamados ou ndo. Além disso, quando disponivel,
sdo apresentados fatores que podem vir a modificar o intervalo. Terceiro, a nivel social o
proposito € determinar quem participa dos intercambios, assim como que fatores influenciam
essa participagdo. Por fim, “respeito a padroes de intercambio” se refere a casos em que,
havendo padrdes consistentes (temporais ou sociais) de intercambio, foi possivel determinar
se os individuos tém reacdes distintas a intercambios apropriados (que seguem o padrdo ou
“regra”) e inapropriados (que violam o padrao ou “regra”). Artigos que trazem apenas uma
descricdo da existéncia de um provavel intercambio vocal de uma espécie, mas nao incluem
informacGes sobre a organizagdo temporal ou social (como detalhado acima), ndo foram

incluidos na revisao.
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Revisdo de estudos de primatas que abordam intercambios vocais (i.e., interagdes “envolvendo individuos que alternam seus chamados e
‘respondem’ uns aos outros” [Pougnault et al., 2022, p. 3, traducdo nossa]*3).

Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrdes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
Lemur catta meow Intervalo de 0,65 + O namero de intercambios entre individuos L Oda (1996)
0,71 s, em média do mesmo sexo foi sig. maior que o
(variagdo: -0,18 - 2,91 esperado. Apenas um dos machos adultos
S) (n = 6) trocou chamados frequentemente
com fémeas.
meow” - Maior  probabilidade de  responder L Kulahci,
individuos com os quais também havia Rubenstein,
interacdes de catacao. e Ghazanfar
(2015)
Ateles whinny - Apenas individuos com lagos sociais mais L Ramos-
geoffroyi fortes com o0 emissor reagiram se Fernandez
aproximando do alto-falante. (2005)
N&o houve diferenca na resposta vocal em
funcdo dos lagos sociais com o emissor
(playback).
whinny e Intervalo maximo entre Fémeas responderam com mais frequéncia L Brisefio-
high-whinny chamados de 3,0 s que 0s machos. Jaramillo et
Adultos responderam com mais frequéncia al. (2018)

gue 0s imaturos.

Adultos responderam com mais frequéncia
individuos que eles também cataram com
frequéncia.

3 No original: (...) (iv) vocal exchanges involving individuals who alternate their calling and vocally ‘respond’ to one another.
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Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
whinny Intervalo de 1,87 + 1,43 - L Ordofiez-
s, em media. Gomez,
Santillan-
Doherty, e
Hammersch
midt (2019)
Callithrix phee 3,7 chamados 68% produzidos com - C Miller e
jacchus por intervalo maximo entre Wang
intercambio, chamados de 50 s (2006)
em media. (média de 4,91 £ 0,21 s)
(variagdo: 1 - Essa laténcia foi sig.
25)°. menor do que a laténcia
Em entre chamados
experimento repetidos, de um
com dois mesmo individuo
individuos (média de 10,23 = 0,26
interagindo. S)
phee e 73,2 + 4,2% produzidos A medida em que a idade do emissor C Chen,
twitter com intervalo maximo aumentou, maior foi a probabilidade de Kaplan, e
entre chamados de 5,0 s receber uma resposta. Rogers
(para 81,3 = 7,0 a N&o houve relacdo entre sexo e a (2009)
resposta foi um probabilidade de receber uma resposta
chamado phee; para (phee ou twitter).
18,8 + 7,0% foi um
chamado twitter)
phee Laténcias de playback - C Miller,
de até 9 s resultaram em Beck,
intercdmbio vocal Meade, e
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Tabela 1. (continuagéo)

Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercdmbio

phee

phee

(sujeitos emitiram sig.
mais chamados
resposta, que chamados
espontaneos).

A medida em que a
laténcia de playback
aumentou (até 15 s) o
namero de chamados
resposta dos sujeitos
diminuiu.

Sujeitos adaptaram a
laténcia de resposta
durante  intercambios
vocais a condigcdes de
interferéncia de ruido,
inclusive estendendo o
intervalo maximo
observado
anteriormente (Miller et
al., 2009; Miller &
Wang, 2006)

Intervalo de 5,63 s
(mediana).

Essa laténcia foi sig.
menor do que a laténcia
entre chamados
repetidos, de um
mesmo individuo

Wang
(2009)

Roy, Miller,
Gottsch, e
Wang
(2011)

Takahashi,
Narayanan,

e Ghazanfar
(2013)
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Tabela 1. (continuagéo)

Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercdmbio

(mediana de 11,53 s)
Em nenhum dos
intercambios
registrados (n = 322)
ocorreu sobreposicéo.

phee - Jovens até os oito meses de idade C Chow,
interromperam 0s chamados de seus Mitchell, e
interlocutores sig. mais que individuos Miller
adultos. (2015)

Jovens, ao contrério dos individuos
adultos, utilizaram chamados inadequados
durante  intercdmbios  vocais  (i.e.,
chamados diferentes de phee) até
aproximadamente os oito meses de idade.

phee - Jovens reduzem a sobreposicdo de C Takahashi,
chamados durante intercambios ao longo Fenley, e
dos dois primeiros meses de vida. Ghazanfar
(2016)
trill Intervalo, de 0,63 + - C Landman et
0,05 s, em média. al. (2020)
Cebuella closed 69 + 73 - Nos intercambios, preferencialmente, cada C Snowdon e
pygmaea mouth trill, chamados por individuo vocalizou uma vez antes que um Cleveland
quiet trill, J intercambio, deles repetisse uma vocalizacéo. (1984)
call em média Houve uma ordem preferencial nos
(variacdo: 3 - intercdmbios entre os individuos (n = 3).
25). Um dos individuos (a fémea) iniciou
Em sequéncias mais que o esperado, enquanto

intercAmbios um dos outros dois machos iniciou menos
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Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
de um grupo que o esperado.
com trés
individuos.
Saguinus combination - O parceiro do emissor foi o individuo com C Jordan,
oedipus long call maior probabilidade de responder primeiro Weiss,
(CLC) aos seus chamados, comparado aos demais Hauser, e
individuos da col6nia. McMurray
(2004)
Cebus loud arrawh - Para ambos 0s sexos, 0s chamados de L Digweed,
capucinus ou lost individuos dominantes obtiveram resposta Fedigan, e
whistle (dos demais individuos do grupo) com Rendall
mais frequéncia, comparado aos chamados (2007)
de individuos subordinados.
Saimiri chuck Intervalo maximo entre Chamados separados por at¢ 05 s C Biben e
boliviensis chamados de 0,5 s (sig. estiveram sig. correlacionados com Masataka
peruviensis® diferente do previsto ao interacOes afiliativas entre 0S (1987)
acaso) interlocutores.
Saimiri chuck A laténcia de resposta A probabilidade de vocalizar foi maior C Symmes e
sciureus foi menor quando os apds chamados de parceiros afiliativos Biben
macrodon interlocutores  tinham preferidos. (1988)
interacbes  afiliativas
mais frequentes.
chuck - A probabilidade de responder ao playback C Soltis,
foi maior ap6s chamados de parceiros Bernhards,
afiliativos  preferidos. Contudo, essa Donkin, e
preferéncia foi encontrada em apenas Newman
quatro de sete respondentes. (2002)
Cercocebus Ro + (Uh) Trés chamados Intervalo maximo entre Caracteristicas individuais (i.e., idade e C Meunier,
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Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
torquatus (mediana) por chamados de 2,0 s. indices de dominancia, integracdo espacial Durier,
intercdmbio Quanto mais tempo um e social) ndo se relacionaram a quanto um Giacalone,
(variagdo: 2 - individuo participou de individuo contribuiu para intercambios. Coye, e
16) interacBes  afiliativas, Quanto maior o indice de dominancia do Lemasson
Em maior foi sua laténcia individuo, menos ele iniciou intercambios. (2023)
intercambios,  de resposta. Quanto maior a diferenca de idade de uma
geralmente, Quanto maior a diade ou mais tempo passam proximos um
envolvendo distancia na hierarquia do outro, mais intercambios eles fazem
dois individuos de uma diade, menor foi entre si.
(57/62; max.. a laténcia de resposta N&do houve relacdo entre diferenca
4). em seu intercambio. hierarquica e afinidade social e 0 nimero
de intercAmbios entre diades.
Cercopithecus CH call Intervalo maximo entre A medida em que a idade do emissor C Lemasson,
campbelli chamados de 1,0 s. aumentou, maior foi 0 nimero de respostas Gandon, e
Em nenhum dos recebidas. Hausberger
intercambios N&o houve correlacdo entre status de (2010)
registrados houve dominancia e as respostas recebidas.
sobreposicao.
CH call - Jovens (2,5 - 3,5 anos) emitiram sig. mais C Lemasson et
chamados inapropriados (i.e., chamados al. (2011)
consecutivos durante um intercambio),
comparado aos adultos (4,5 - 17 anos).
Adultos tiveram sig. mais interesse pelo
playback de intercambios apropriados (i.e.,
com alterndncia dos interlocutores). Os
niveis de atencdo dos jovens nao diferiu.
Macaca c0o0 Intervalo maximo entre - L Sugiura
fuscata chamados de 1,6 s ou (2001)




Tabela 1. (continuagéo)

27

Espécie Nome
chamado

do NuUmero de
chamados por
intercambio

Organizacéo temporal

Interlocutores e respeito a padrdes de Tipo de

intercambio

estudo?

Referéncia

coo

(¢6]0)

Co0

2,0 s (dois
diferentes).
Intervalo maximo entre
chamados de 2,0 s.
Houve mais respostas
quando um individuo
emitiu chamados
repetidos, comparado a
emissdo de apenas um
chamado inicial
(confirmado com
playback).

Intervalo maximo entre
chamados de 1,3 s.

O intervalo para receber
uma resposta foi maior
quando 0  emissor
estava afastado de
outros membros do
grupo (>10 m).

O intervalo para um
emissor  repetir  um
chamado foi  maior
quando este estava
afastado.

grupos

De um modo geral, incluindo em
intercdmbios vocais, fémeas adultas foram
mais vocalmente ativas que 0s machos

C

Koda (2004)

Sugiura
(2007)

Lemasson et
al. (2013)
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Espécie

Nome
chamado

do Nuamero de Organizagdo temporal
chamados por
intercambio

Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia

intercambio

estudo?

Co0

adultos.

A proporcdo de chamados emitidos, por
fémeas adultas (14,5 anos, em média),
como resposta em um intercambio foi
maior que a de individuos jovens (8 - 10
meses). No caso dos machos adultos (9,7
anos, em média), ndo houve diferenga em
relacéo aos jovens.

Em relagcdo a repetir chamados durante
intercdmbios  (portanto, quebrando a
alternancia de interlocutores), jovens
emitiram sig. mais repeticdes do que as
fémeas adultas (machos adultos nunca
repetiram chamados).

A medida em que a idade das fémeas
adultas aumentou, maior foi a contribuicéo
para intercdmbios (0 mesmo nao ocorreu
para 0os machos adultos).

A propensdo de uma fémea adulta receber
uma resposta aumentou de acordo com sua
idade, para respondentes de ambos o0s
sexos (no caso dos machos adultos, houve
uma correlacdo similar, mas apenas para
respondentes fémeas).

A duracdo de catacdo de uma diade
influenciou a taxa de troca de chamados
(quanto maior o tempo de catagdo, maior a
probabilidade de responder aos chamados

Arlet, Jubin,
Masataka, e
Lemasson
(2015)
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Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio

do outro individuo).
Parentesco, diferencas de idade e
dominéncia, e proximidade espacial ndo
tiveram efeito sobre a taxa de troca de
chamados.

co0 - A posicdo na hierarquia de dominancia C Lemasson,
influenciou a ordem dos emissores durante Jubin,
intercdmbios: emissores iniciaram mais Masataka, e
intercdmbios quando dominantes sobre o Arlet (2016)
respondente, comparado a quando
subordinados ao respondente.

coo - Apenas adultos (6 - 32 anos) mostraram C Bouchet,
niveis de interesse sig. diferentes ao ouvir Koda, e
playbacks respeitando, ou nao, o padrao de Lemasson
convergéncia acustica (call matching; (2017)
Sugiura, 1998) entre o0s chamados:
reagiram mais rapido e de forma mais
intensa a violacdo da expectativa (i.e., ao
playback de intercambios sem
convergéncia acustica).

short calls Cinco Intervalo de 0,25 s - L Katsu,

(grunt, chamados (mediana). Yamada,

girney e (mediana) por Okanoya, e

short  low intercdmbio Nakamichi

c00) (variacdo: 2 - (2019)

16)
Gorilla close calls - N&o houve correlagdo do status de L Harcourt e
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Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
beringei (incluindo dominancia do individuo com a taxa de Stewart
beringei® double chamados em intercambio e nem com a (1996)
grunt) probabilidade de receber uma resposta
(tanto para close calls em geral, como
apenas para double grunts).
12 dos 13  adultos tiveram taxa de
intercambio maior com machos adultos
(silverbacks), comparado a taxa com
outros individuos.
N&o houve associa¢do consistente entre a
taxa de intercambios envolvendo parentes,
comparado aqueles com individuos n&o
aparentados.
Gorilla grunt Considerando  Intervalo méaximo de Quanto maior a posi¢cdo do individuo na C Lemasson,
gorilla apenas 3,0 s (o intervalo entre hierarquia de dominancia, mais chamados Pereira, e
gorilla intercambios chamados mais ele emitiu em intercambios. Levréro
com  grunts: frequente [46%] foi de Outros indices individuais, como idade, (2018)f
2,63 £+ 0,11 até0,55). integracdo espacial e integracao social, ndo
chamados, em Do total de padrdes de tiveram efeito.
média. vocalizacdo: Trés indices (para diades) estiveram
Envolvendo, 28% de intercAmbios relacionados & maior taxa de chamados em
2,37 £ 0,06 vocais (ie., sem intercambio:  maior  frequéncia  de
individuos, em sobreposicao de proximidade espacial, maior frequéncia de
média. chamados); 10% de troca de olhares (gaze exchange) e maior
interacdes com proximidade de idade.
sobreposicéo. Diferenca de hierarquia e contato
sociopositivo ndo tiveram efeito.
grunt - Individuos orientaram sua cabeca por mais C Pougnault,
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Espécie Nome
chamado

do NuUmero de
chamados por
intercambio

Organizacéo temporal

Interlocutores e respeito a padrbes de
intercambio

Tipo de Referéncia

estudo?

Pan paniscus
peep

peep yelp e 3,7

2,1
chamados, em
média.

Em
intercambios
envolvendo,
22 = 05
individuos, em

60,3% dos intervalos
em intercambios
ocorreu entre 0,4se 2,5
S.

Do total de padrbes de
vocalizacgéo:

48,8% de intercambios
vocais (ie., sem

tempo na diregdo do playback de
intercdmbio apropriado (condigdo A; com
alternancia de chamados e proximidade de
idade entre os interlocutores), comparado a
um dos playbacks inapropriados (condicao
B; violando alternancia).

N&o houve diferenca nesse parametro entre
as condicbes A e C (intercambio
inapropriado, devido a grande diferenca de
idade entre os interlocutores).

Algumas respostas foram influenciadas
pela idade do individuo:

quanto mais velho, menor o tempo de
orientacdo da cabeca na direcdo do
estimulo em C; e, quanto mais velho,
maior a laténcia para redirecionar a cabeca
da direcdo do estimulo em A (i.e., mais
tempo até o individuo olhar para outra
direcdo).

Né&o houve diferenca nas outras condigdes.
Quanto maior a afinidade social entre dois
individuos, maior a chance de serem
parceiros vocais preferidos em
intercdmbios.

Sexo dos individuos, diferenca de idade e
parentesco entre eles ndo tiveram efeito
significativo.

Alguns individuos do grupo induziram sig.

Levréro,
Mulot,
Lemasson
(2020)

Levréro
al. (2019)

e

et
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Espécie Nome NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercambio
média (78,3 % sobreposicdo de mais respostas que outros (neste caso, a
com dois chamados); 24,1% de fémea dominante e seu filho adulto).
individuos; interacdes com
max.: 4). sobreposicao.
peep Intervalo maximo entre Idade e sexo ndo tiveram influéncia L Cornec et al.
chamados de 2,1 s significativa nos padrdes de vocalizagdo (2022)f
(média de 0,59 £ 0,47 s) (incluindo intercadmbios vocais).
Do total de padrbes de
vocalizagéo:
49,8% de intercambios
vocais (ie., sem
sobreposicéao de
chamados); 3,1% de
interacdes com
sobreposicao.
Pan - Individuos responderam - L Arcadi
troglodytes a 9 = 55% dos (2000)
chamados emitidos em
seu grupo, em média.
pant-hoot Intervalo maximo entre A excecdo dos machos adultos, os C Pougnault,
chamados de 2 s individuos praticamente ndo interagiram Lemasson,
Do total de padrbes de vocalmente (com ou sem sobreposicéo). Mulot, e
vocalizacdo: Os indices individuais referentes a Levréro
6% de intercambios dominancia, nivel de integracdo social e (2021)f
vocais (ie., sem nivel de proximidade espacial ndo tiveram
sobreposicédo de influéncia significativa na taxa de
chamados); 10% de producdo de chamados em interacdes
interacoes com vocais (com ou sem sobreposicao).
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Tabela 1. (continuagéo)

Espécie Nome do NUmero de Organizagédo temporal Interlocutores e respeito a padrbes de Tipo de Referéncia
chamado chamados por intercambio estudo?
intercdmbio
sobreposicéo.

- Intervalo maximo de Machos adultos foram mais ativos durante L Pougnault et
1,5 s (o intervalo entre interacbes vocais (com ou  sem al. (2022)°
chamados mais sobreposicdo), comparado as fémeas
frequente foi de até 0,5 adultas.

S)

Do total de padrbes de
vocalizagéo:

8,8% de intercambios
vocais (ie., sem
sobreposicéao de
chamados); 9,8% de
interacdes com

sobreposicao.

Nota. E utilizado um trago (“-””) nos casos em que os dados ndo foram obtidos ou ndo foram reportados. Espécies sdo apresentadas em ordem alfabética dentro de cada familia.
Estudos separados com a mesma espécie sdo abordados em linhas diferentes. “sig.” = significativamente.

aC - estudos em cativeiro/experimentais; L - estudos naturalisticos (grupos livres ou semi-livres).

b No artigo os chamados analisados sdo tratados apenas como “chamados de contato” (contact calls) da espécie, porém, a partir das referéncias citadas, é possivel concluir que
se trata do mesmo chamado abordado por Oda (1996).

¢ Refere-se & condicdo experimental em que houve significativamente mais chamados por intercdmbio (as demais condicbes tiveram médias de 2,5 e 2,6 chamados). Nessa
condicdo eram pareados individuos que compartilhavam a mesma gaiola na colonia.

4 No artigo a espécie é tratada como Saimiri sciureus (“peruvian roman-arch variety”), que equivale a S. boliviensis peruviensis, segundo Hershkovitz (1984).

¢ No artigo a espécie é tratada como Gorilla gorilla, porém, a partir das informac@es fornecidas sobre os grupos estudados, é possivel concluir que atualmente trata-se de
Gorilla beringei beringei (Grubb et al., 2003).

" No caso destes trabalhos, o chamado indicado néo € o Unico utilizado durante interacGes vocais sem sobreposicdo, mas o mais frequente. Contudo, as informacGes sobre
organizacdo temporal e social correspondem a intera¢des incluindo diferentes chamados e ndo apenas o mais frequente.

9 Referente aos dados inéditos para Pan troglodytes.
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Intercambios vocais na ordem Primates

Foram registradas informacdes dos intercdmbios vocais de 15 espécies de primatas,
distribuidas em seis familias: Lemuridae (n = 1), Atelidae (n = 1), Callitrichidae (n = 3),
Cebidae (n = 3), Cercopithecidae (n = 3) e Pongidae (n = 4). Do total de estudos (n = 39),
64,1% (n = 25) foram realizados com individuos cativos, sendo que para 53,3% das espécies
(n = 8) ocorreram apenas estudos dessa natureza.

Quanto ao tamanho dos intercambios e o numero de individuos envolvidos, os
resultados mostram que os intercambios tendem a ser relativamente curtos, com a maior
média proxima de sete chamados (C. pygmaea: Snowdon & Cleveland, 1984). Apesar dessa
tendéncia, alguns intercambios podem chegar a 25 chamados, mesmo com apenas dois ou trés
individuos interagindo (C. jacchus: Miller & Wang, 2006; C. pygmaea: Snowdon &
Cleveland, 1984). Quando havia a possibilidade de varios individuos interagirem, o mais
comum foi a interacdo de dois individuos, chegando ao maximo de quatro ou cinco (C.
torquatus: Meunier, Durier, Giacalone, Coye, & Lemasson, 2023; C. campbelli: Lemasson,
Gandon, & Hausberger, 2010; M. fuscata: Arlet, Jubin, Masataka, & Lemasson, 2015; Katsu,
Yamada, Okanoya, & Nakamichi, 2019; G. g. gorilla: Lemasson et al., 2018; P. paniscus:
Cornec et al., 2022; Levreéro et al., 2019; P. troglodytes: Pougnault et al., 2021).

Para 12 espécies foi possivel obter informacdes sobre como os intercAmbios vocais sdo
organizados a nivel temporal. De um modo geral, pode-se dizer que existem janelas tipicas de
resposta, caracterizadas por intervalos positivos entre chamados (i.e., sem sobreposicao; e.g.,
0,59 £ 0,47 s [P. paniscus]: Cornec et al., 2022; 0,65 + 0,71 s [L. catta]: Oda, 1996; 4,91 +
0,21 s [C. jacchus]: Miller & Wang, 2006) e limites maximos de resposta (e.g., de até 3 s [L.
catta]: Oda, 1996; [A. geoffroyi]: Brisefio-Jaramillo, Ramos-Fernandez, Palacios-Romo, Sosa-
Lépez, & Lemasson, 2018; [G. g. gorilla]: Lemasson et al., 2018). Além disso, parte das

evidéncias indica que essas janelas de resposta ndo séo fixas, mas se modificam de acordo
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com as circunstancias. A laténcia de resposta pode ser maior quando hé presenca de ruido (C.
jacchus: Roy, Miller, Gottsch, & Wang, 2011), quando a distancia entre os interlocutores é
maior (M. fuscata: Sugiura, 2007) ou ainda quando o respondente tem maior integragdo social
(medida pelo tempo em interacdes afiliativas; C. torquatus: Meunier et al., 2023). Por outro
lado, essa laténcia pode diminuir quando as interagdes sociais entre 0s emissores sdéo mais
frequentes (S. s. macrodon: Symmes & Biben, 1988) ou quando a distancia entre eles na
hierarquia de dominancia é maior (C. torquatus: Meunier et al., 2023).

Os intercambios vocais envolvem tanto a dimensdo temporal, referente a organizacao
dos turnos, como também uma dimenséo social, referente a quem sdo os participantes. O
conjunto de evidéncias sugere que existem individuos que participam mais dessas interagdes,
assim como interacdes preferenciais entre determinadas diades. Os principais fatores de
influéncia na participacdo em intercambios vocais foram sexo, idade e status de dominancia
(ou a diferenca destes entre os interlocutores) e o grau de afiliacdo entre os interlocutores.
Seis estudos, com cinco espécies, avaliaram se o0 sexo dos individuos influenciaria
intercdmbios vocais e trés encontraram diferencas entre os sexos, seja com as fémeas (A.
geoffroyi: Brisefio-Jaramillo et al., 2018; M. fuscata: Lemasson et al., 2013) ou 0s machos
tendo maior participacao (P. troglodytes: Pougnault et al., 2022). O status de dominancia, por
sua vez, foi avaliado em oito estudos, com sete espécies, e em quatro deles foi encontrado
algum efeito. No caso de C. capucinus, foi observado que os individuos dominantes tém
maior probabilidade de receber uma resposta dos demais individuos (Digweed, Fedigan, &
Rendall, 2007). Em M. fuscata, a diferenca de hierarquia ndo influenciou a taxa de chamados
entre as diades (Arlet et al., 2015), contudo, a ordem dos emissores € afetada, com individuos
dominantes iniciando mais os intercambios (Lemasson, Jubin, Masataka, & Arlet, 2016). Em
relacdo ao género Gorilla, houve diferenca em relagdo as duas espécies estudadas. Para G. b.

beringei, ndo houve relacdo entre o status de dominédncia e a taxa de chamados em
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intercdmbio (Harcourt & Stewart, 1996), enquanto para G. g. gorilla, quanto maior a posicéo
na hierarquia de dominancia, mais chamados foram emitidos em intercdmbios vocais
(Lemasson et al., 2018). Por fim, em C. torquatus, a ordem dos emissores foi afetada, com
individuos com maior indice de dominancia iniciando menos intercAmbios. Além disso,
apesar da diferenca na hierarquia ndo afetar o nimero de intercAmbios entre uma diade, a
laténcia de resposta foi influenciada, como ja mencionado. Diades com diferencas maiores de
hierarquia tiveram laténcia menor em seus intercambios (Meunier et al., 2023).

A idade dos individuos foi objeto de avaliagdo em 13 estudos, com sete espécies, seja
em seu efeito direto sobre a participacdo em intercambios vocais ou pela comparagdo da
reacdo de jovens e adultos a intercambios em conformidade ou ndo com padrdes previamente
observados. Um dos efeitos observados foi que o aumento da idade do emissor resultou em
maior probabilidade de receber uma resposta (C. jacchus: Chen, Kaplan, & Rogers, 2009; C.
campbelli: Lemasson et al., 2010; M. fuscata: Lemasson et al., 2013). No caso de M. fuscata,
para as fémeas adultas, 0 aumento de idade também esteve relacionado a maior contribuigédo
para intercambios vocais. Além das respostas recebidas, a idade dos individuos também pode
afetar as respostas emitidas em intercambios: adultos, comparados a individuos jovens,
responderam mais (A. geoffroyi: Brisefio-Jaramillo et al., 2018; M. fuscata [fémeas]:
Lemasson et al., 2013). Outro efeito foi que a diferenca de idade, seja maior ou menor, entre
0s participantes que interagem esta relacionada a maior ocorréncia de intercambios entre eles
(C. torquatus: Meunier et al., 2023; G. g. gorilla: Lemasson et al., 2018).

O segundo aspecto relacionado a idade diz respeito a como individuos jovens lidam
com padrdes que sao tipicamente adotados pelos adultos durante intercAmbios vocais. No caso
de C. jacchus, os adultos costumam respeitar a alternancia de turnos durante intercambios,
assim como utilizam o mesmo tipo de chamado (phee), entretanto 0 mesmo ndo ocorre para

0s jovens. Estes, até por volta dos oito meses de idade, interrompem os chamados de seus
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interlocutores, significativamente mais que os adultos, assim como usam outros chamados,
além do phee (Chow, Mitchell, & Miller, 2015). Em outros casos, individuos jovens quebram
a alternancia de interlocutores emitindo chamados consecutivos, significativamente mais que
os adultos (C. campbelli: Lemasson et al., 2011; M. fuscata: Lemasson et al., 2013).
Finalmente, estudos de playback permitiram avaliar quais individuos sdo capazes de
diferenciar intercdmbios tipicos, daqueles que violam algum padrdo esperado. Foi
demonstrado que apenas adultos parecem fazer essa diferenciacdo, mostrando niveis de
interesse distintos em relacdo a intercambios apropriados e inapropriados (C. campbelli:
Lemasson et al., 2011; M. fuscata: Bouchet, Koda, & Lemasson, 2017). No caso de G. g.
gorilla, os individuos mais velhos prestaram mais atencdo, do que 0S mais jovens, ao
intercambio tipico (Pougnault, Levréro, Mulot, & Lemasson, 2020Db).

A relacdo afiliativa entre os interlocutores e sua possivel relacdo com intercambios
vocais foi avaliada em 12 estudos, para 10 espécies. Em oito deles foi observado que o fato de
dois individuos terem lacos afiliativos mais fortes (medidos, em geral, por suas interacdes de
catacdo) influenciou positivamente na ocorréncia de intercAmbios vocais entre eles. Essa
relacdo esteve presente em primatas de todas as familias investigadas (Lemuridae: L. catta
[Kulahci et al., 2015]; Atelidae: A. geoffroyi [Brisefio-Jaramillo et al., 2018]; Callitrichidae: S.
oedipus [Jordan, Weiss, Hauser, & McMurray, 2004]; Cebidae: S. b. peruviensis [Biben &
Masataka, 1987], S. s. macrodon [Soltis, Bernhards, Donkin, & Newman, 2002; Symmes &
Biben, 1988]; Cercopithecidae: M. fuscata [Arlet et al., 2015]; e Pongidae: P. paniscus
[Levréro et al., 2019]).

Feita a analise dos aspectos temporais e sociais dos intercAmbios dos primatas, é
possivel afirmar que eles costumam ser caracterizados pela alternancia de turnos, sem
sobreposicdo, e por parceiros vocais preferenciais, definidos em funcdo de fatores sociais,

principalmente as relagdes afiliativas entre eles. Essa Gltima caracteristica corrobora a
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perspectiva de que a ocorréncia desses intercambios esta associada & coesdo social dos
individuos, mantendo e reforcando lacos sociais (Arlet et al., 2015; Pougnault et al., 2020a).
Esse papel social € 0 mesmo desempenhado por outras formas de interacdo vocal de primatas,
como no caso de duetos, que podem reforcar o vinculo entre macho e fémea que formam um
casal (e.g., Symphalangus syndactilus: Geissmann & Orgeldinger, 2000; Lepilemur edwardsi:
Méndez-Cérdenas & Zimmermann, 2009) e os coros de pant-hoots de P. troglodytes, que
costumam ter a participacdo de aliados sociais de longa data (Fedurek, Machanda, Schel, &
Slocombe, 2013). Os intercambios vocais podem ainda ser um mecanismo para a manutencao
da coesdo espacial do grupo, seja sendo usados para manutencdo regular de contato entre 0s
individuos, a diferentes distancias, seja viabilizando a retomada de contato de individuos
isolados ou que estejam em subgrupos diferentes (caso de espécies com fissdo-fusdo; Cunha
& Byrne, 2009). Sendo assim, chamados em intercAmbios vocais potencialmente podem
funcionar tanto para coesao social como espacial, de forma que os individuos de um grupo
possam se organizar espacialmente de acordo com suas preferéncias sociais (Brisefio-
Jaramillo, Sosa-Lopez, Ramos-Fernandez, & Lemasson, 2022).

E o que pode ser dito a respeito da trajetoria evolutiva dessa forma de interacdo vocal
(e suas implicacdes para a comunicacdo humana)? O conjunto de evidéncias sera discutido em
relacdo a duas propostas, que trazem perspectivas antagbnicas. Levinson (2019) afirma que,
entre os primatas atuais, existem “tragos significativos das origens de nossas capacidades
interativas” (p. 195, tradugio nossa)’*. Tais “tracos” seriam os registros de “troca de turnos
vocal” (vocal turn-taking), encontradas nos “principais ramos” da linhagem dos primatas.
Uma ressalva é que ndo é feita uma delimitacdo clara sobre o que é troca de turnos vocal, a

ponto dos exemplos citados incluirem tanto intercAmbios vocais como duetos — segundo as

definicbes adotadas aqui. A presente revisdo, partindo de uma defini¢do explicita dos padrdes

14 No original: Nevertheless there are significant traces of the origins of our interactive abilities in the primate
record.
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vocais, é coerente com a proposta de Levinson (2016, 2019), ao demonstrar que intercambios
vocais, adequados a um principio de troca de turnos (turn-taking), estdo disseminados em
grupos taxondmicos diversos da ordem Primates (de prosimios a pongideos); e a
complementa ao incluir resultados que mostram a ocorréncia desses padrfes entre os primatas
com maior proximidade filogenética com os humanos (0s great apes), algo que ainda era
considerado uma lacuna. Logo, seguindo essa linha, as evidéncias permitem sugerir que a
organizacdo observada nas conversas humanas possui tracos homologos com certos padrdes
vocais dos primatas existentes, indicando uma possivel origem filogenética antiga.

Uma segunda perspectiva contrapde Levinson (2016): “Apesar de sugestdes em
sentido contrario [17], comportamentos de chamado e resposta ndo sdo 0 mesmo que troca de
turnos; eles ndo exibem a natureza “acoplada” de interagdes sociais verdadeiras observadas em
saguis [22], e em intera¢cdes humanas de modo geral [1 - 4]” (Takahashi, Fenley, & Ghazanfar,
2016, p. 8, tradugdo nossa)’®. Segundo estes autores, a troca de turnos vocal observada em C.
jacchus e humanos é um caso de evolucdo convergente, ocasionada por uma pressao seletiva
decorrente da adocdo de uma estratégia de reproducdo cooperativa (cooperative breeding;
Takahashi et al., 2013, 2016). Por “natureza acoplada” os autores se referem a como dois
individuos em uma interacdo afetam-se mutuamente, de forma cooperativa, algo que eles
demonstraram ocorrer nos intercambios vocais de C. jacchus, nos quais a dinamica temporal
entre os interlocutores foi compativel com um mecanismo de “osciladores acoplados”
(Takahashi et al., 2013). Contudo, até o momento, essa avaliacdo foi feita apenas para C.
jacchus. Portanto, dada a variedade de intercdmbios vocais de diferentes primatas que
compdem esta revisdo, inclusive com flexibilidade em termos de laténcia de resposta e

selecdo de interlocutores, é necessario testar se de fato ndo hd nenhum outro caso de uma

15 No original: Despite suggestions to the contrary [17], call-and-response behaviours are not the same as turn-
taking; they do not exhibit the ‘coupled’ nature of true social interactions observed in marmosets [22], and in
human interactions more generally [1-4].
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dindmica similar & observada nas interacfes de C. jacchus, para assim corroborar, ou nao, a
proposta de evolucdo convergente.

Entretanto, quaisquer conclusdes sobre intercdmbios vocais que venham a ser tragadas
a partir desta revisdo estdo sujeitas a certas limitagdes, com algumas questdes em aberto.
Primeiro, quantas espécies de primatas exibem intercAmbios vocais? A revisdo abrange
apenas 15 espécies em que esse fendmeno é conhecido e em que ja ha informagdes sobre sua
organizacdo. E provavel que para outras espécies exista a0 menos uma descricio, ou
informacdes qualitativas, sobre o uso de chamados em uma dindmica de emisséo e resposta.
Segundo, mesmo entre as especies contempladas na revisdo, os estudos encontrados, e
consequentemente as informacdes disponiveis, estdo mal distribuidos: 43,6 % deles (n = 17)
foram realizados com apenas duas especies (C. jacchus e M. fuscata), enquanto as outras 13
espécies tiveram no maximo trés estudos. Terceiro, oito espécies (C. jacchus, C. pygmaea, S.
oedipus, S. b. peruviensis, S. s. macrodon, C. torquatus, C. campbelli, G. g. gorilla) foram
estudadas apenas em cativeiro. Logo, nestes casos, ha uma lacuna de estudos com grupos em
vida livre, necessarios para confirmar ou contrastar os resultados e ampliar o conhecimento
disponivel, especialmente em relacdo a influéncia de aspectos sociais.

Outro ponto limitante, ndo apenas para esta revisdo, mas para o estudo do topico de
um modo geral é a questdo de terminologia. Qualquer iniciativa de revisdo ou comparacao de
estudos esbarra na falta de consenso sobre como os fendmenos devem ser nomeados (e.g.,
intercdmbio vocal, dueto, coro), resultando, por exemplo, no uso do mesmo termo para se
referir a fenbmenos distintos. Esforcos no sentido da adogdo de consensos sobre o significado
de determinados termos (e.g., dueto; Langmore, 2002) definitivamente podem beneficiar o
avanco daqueles que trabalham na area. Isso facilitaria, por exemplo, a avaliacdo de como as
diferentes formas de interacdo vocal (intercambios vocais, revisados aqui, e duetos e coros

[De Gregorio et al., 2022a]) se distribuem entre os primatas, assim como comparagdes com
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outros grupos de animais (e.g., outros mamiferos: Vanderhoof & Hoverud, 2022; Vernes,
2016).

Conclui-se que essa revisdo funciona como um ponto de partida, mostrando que
diferentes espécies de primatas usam intercambios vocais, com uma organizacdo temporal
condizente com troca de turnos, e que auxiliam na mediacdo da relagdo entre individuos
socialmente préximos. Quanto a trajetdria evolutiva desses intercambios e sua relagdo com a
organizacdo das conversas humanas, é tentador afirmar que o conjunto de evidéncias aponta
para raizes filogenéticas profundas, porém o panorama disponivel precisa ser complementado

com o estudo de mais espécies para permitir conclusées mais robustas.
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CAPITULO 2 - RELEVANCIA SOCIAL DOS INTERCAMBIOS SEQUENCIAIS DE
MURIQUIS DO NORTE (Brachyteles hypoxanthus): PRIMEIRA AVALIACAO E
COMPARAQAO COM INTERCAMBIOS VOCAIS DE OUTROS PRIMATAS

RESUMO

Intercambios vocais sdo um tipo importante de interacdo vocal dos primatas, ainda que
estudos sistematicos ainda sejam poucos e ndo representativos da ordem. Apresentamos dados
sobre os intercambios vocais de um grupo de muriquis do norte (B. hypoxanthus) coletados na
RPPN — Feliciano Miguel Abdala. Dados incluiram informagdes sobre todos os chamados
produzidos pelos individuos durante 667 amostras focais de cinco minutos, assim como sobre
interacdes ndo-vocais. Interagdes envolvendo o uso de sinais vocais foram predominantes.
Intercdmbios vocais (neste caso, também chamados “intercimbios sequenciais”) foram
emitidos pelo animal focal em 251 de 667 amostras (37,6%), sendo a forma mais comum de
interacdo social (vocal ou ndo). Ademais, ocorreram em diversos contextos sociais e espaciais
e variaram consideravelmente em nimero de chamados (1 - 26). Como regra, participantes
contribuiram com apenas um chamado em cada intercdmbio, logo o nimero de chamados e
emissores geralmente foi 0 mesmo. Dados sobre coparticipantes revelam que os intercambios
vocais podem envolver diferentes combinacgdes de interlocutores, sem restricdo em termos de
sexo ou idade. As caracteristicas gerais dos intercambios apresentam semelhancas com
aqueles de espécies que possuem estratégias de espacamento de fissdo-fusdo, sugerindo que
eles desempenham um papel relevante tanto no espacamento como na regulacdo de relacdes
sociais. Exatamente como essa regulacdo é alcancada depende de mais estudos sistematicos
em diferentes populacGes e de um foco voltado para investigar como aspectos individuais
(e.g., sexo, idade) e sociais (e.g., parentesco, afiliacdo) influenciam a producdo vocal e a
participacdo nos intercambios.

Palavras-chave: repertorio vocal, chamados de contato, estacados, relinchos
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INTRODUCAO

A comunicacdo vocal desempenha um papel importante na vida social dos primatas,
os auxiliando a encontrar e partilhar alimento (e.g., gorila-ocidental-das-terras-baixas [Gorilla
gorilla gorilla]: Luef, Breuer, & Pika, 2016; saguis-de-tufo-branco [Callithrix jacchus]:
Rogers, Stewart, & Kaplan, 2018), a evitar predadores (e.g., Callicebus nigrifrons: Berthet,
Neumann, Mesbahi, Cdasar, & Zuberbiihler, 2018), em coordenacdo de espacamento
intragrupal (e.g., bonobos [Pan paniscus]: Schamberg, Cheney, Clay, Hohmann, & Seyfarth,
2017) e entre grupos (e.g., bugio-preto [Alouatta pigra]: van Belle & Estrada, 2019), e a
interagir em diversos contextos sociais (e.g., macaco-prego-preto [Sapajus nigritus]: Di
Bitetti & Wheeler, 2017). Apesar de sua importancia, dados sobre o comportamento vocal dos
primatas sdo fragmentados e se restringem a relativamente poucas espécies (ver Capitulo 1
desta tese). De fato, a maior parte do que sabemos sobre relacdes sociais dos primatas se
baseia em comportamentos ndo-vocais como catacdo, proximidade e formacdo de aliancas
(Cheney & Seyfarth, 2018). Essa falta de informacao sobre comportamento vocal néo é trivial.
Entender os sinais comunicacionais dos primatas € um passo necessario para a compreensao
de sua diversidade social e cognicdo social (Strier, 2017). Como a maioria dos primatas
vocaliza com muito mais frequéncia do que catam ou formam aliangas (Cheney & Seyfarth,
2018), nosso entendimento atual sobre suas relacdes sociais pode ser mais limitado do que se
acredita.

Um padrdo de interacdo particularmente relevante para a compreensdo das relacdes
sociais dos primatas ¢ o chamado “intercAmbio vocal” (i.e., interagdo vocal, baseada em um
principio de “troca de turnos” [turn-taking], em que individuos alternam suas vocalizacbes e
“respondem” vocalmente um ao outro; Pougnault et al., 2022). Intercambios vocais se
destacam por suas caracteristicas particulares. Em outros padrées vocais (i.e., chamados

isolados ou repetidos, duetos, coros; ver Pika et al., 2018, e o Capitulo 1 desta tese para
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definigdes), os chamados sdo emitidos em situagdes particulares, como parte de exibi¢cdes
(displays) multimodais que também indicam o estado motivacional do(s) emissor(es)
(Froéhlich & van Schaik, 2018). Ao contrério, chamados usados em intercAmbios vocais sdo
produzidos ao longo do dia, por todos os membros do grupo, de forma aparentemente
relaxada, sem expressdes ou sinais evidentes de excitacdo ou perturbacdo. Além disso,
intercambios vocais ndo se restringem a contextos ou estados motivacionais especificos
(Pougnault et al., 2020a).

O padrdao de intercdmbios vocais frequentemente estad associado a chamados
denominados “chamados de contato” (contact calls; Kondo & Watanabe, 2009). Estes podem
informar sobre a identidade e localizacdo de emissores (Kondo & Watanabe, 2009), auxiliar
individuos a ajustar distancias interindividuais durante forrageio (Arnedo, Mendes, & Strier,
2010), a se mover como uma unidade (Boinski, 1991), e a recrutar individuos especificos a
agregacdes temporarias (Schamberg et al., 2017). Logo, o intercdmbio de chamados permite a
membros de um grupo identificar, localizar e acompanhar o paradeiro uns dos outros e,
portanto, coordenar sua movimentacdo e espacamento. Pesquisadores tém se dedicado
também a questdes mais especificas sobre a dimensdo social dos intercambios vocais
(Pougnault et al., 2022). Por exemplo, hierarquia, parentesco e relacdes afiliativas podem
influenciar quais individuos coparticipam de intercambios (Levréro et al., 2019), sugerindo
gue os chamados possam funcionar como uma forma de “catagdo a distancia” (grooming-at-
a-distance; Arlet et al., 2015; Lemasson et al., 2016). Sendo assim, intercdmbios vocais sao
relevantes ndo apenas para a coesdao espacial de membros de um grupo, mas também para
suas relacoes sociais (Rendall, Cheney, & Seyfarth, 2000). Finalmente, o fenbmeno da troca
de turnos nos intercambios vocais de primatas levanta questdes ndo apenas sobre a evolucdo
de sua comunicacao e socialidade, mas também sobre as origens da linguagem, cooperacéo e

cognicdo humanas (Levinson, 2019; Pika et al., 2018; Wacewicz & Zywiczynski, 2018). De
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fato, a forma como primatas frequentemente trocam chamados de uma forma relaxada e
organizada lembra a maneira como humanos trocam turnos em conversas casuais, semelhanca
que tem sido reconhecida desde trabalhos pioneiros sobre “conversas” de primatas
neotropicais (Snowdon & Cleveland, 1984; Snowdon & Hodun, 1981; Symmes & Biben,
1988).

A evolucdo de intercambios vocais tem sido associada a pressdes ambientais como a
ocupacdo de areas florestais onde a visibilidade é baixa e sinais visuais ndo sao eficientes.
Também foi associada a fatores sociais, como “complexidade social” (Freeberg, Dunbar, &
Ord, 2012) e fluidez no espacamento intragrupal (i.e., dindmica de fissdo-fusdo), dois fatores
que aumentam a incerteza de interagcdes entre membros de um grupo (Ramos-Fernandez et al.,
2018). Pougnault et al. (2022) compararam como quatro espécies de primatas interagem
vocalmente e propuseram que cooperacdo e tolerancia favorecem o uso de intercambios
vocais, enquanto competitividade e agressividade favorecem chamados isolados e coros.
Exatamente como esses e outros fatores contribuiram para a evolugdo da troca de turnos em
primatas, incluindo humanos, ainda é uma questdo em aberto, uma vez que dados
comparativos ainda sao escassos e restritos a poucas espécies (ver Capitulo 1 desta tese).

Neste artigo, apresentamos dados sobre o comportamento vocal do muriqui do norte
(Brachyteles hypoxanthus), primata da subfamilia Atelinae, endémico da Mata Atlantica, que
acreditamos ser valiosos para o debate sobre a relevancia social e evolutiva da troca de turnos
em “conversas” de primatas. Mendes (1995) descreveu o repertério vocal dessa espécie e duas
categorias de chamados se destacaram pela forma particular como foram utilizadas. Essas
categorias foram denominadas estacados e relinchos e elas eram utilizadas em um padréo de
intercambio vocal, envolvendo chamados sucessivos de individuos diferentes, que se alternam.
Justamente por serem utilizados nesse formato de sequéncia, estacados e relinchos passaram a

ser referenciados como “chamados sequenciais” e o seu intercdmbio vocal foi denominado
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“intercambio sequencial” (Mendes, 1995; Mendes & Ades, 2004). Espera-se que esses
intercdmbios sejam uma importante ferramenta comunicacional para os muriquis do norte por
uma série de razdes. Primeiro, primatas da mesma subfamilia, os macacos-aranha (Ateles
spp.), sao conhecidos pelo intercambio de chamados de contato (i.e., whinnies) dentro e entre
subgrupos, frequentemente com parceiros afiliativos preferidos (Brisefio-Jaramillo et al.,
2018). Whinnies sdo a vocalizacdo mais frequente do repertério vocal de macacos-aranha e
sdo trocados em diferentes contextos sociais (Ramos-Fernandez, 2008), incluindo encontros
entre grupos (Teixidor & Byrne, 1997), no recrutamento para manchas de alimento (Chapman
& Lefebvre, 1990) e durante fissdes e fusbes de subgrupo (Dubreuil et al., 2015). Assim como
macacos-aranha, muriquis do norte vivem em grandes grupos sociais (i.e., até 130 membros;
Lima, Mendes, & Strier, 2019) que exibem redes sociais complexas. Membros de um grupo
frequentemente se espalham por grandes areas de vegetacdo densa; assim 0 uso de sinais
acusticos é a forma mais eficiente, sendo a unica, de se comunicar (Fonseca, 1985). Além
disso, grupos sociais de muriquis do norte, como 0s de macacos-aranha, frequentemente se
dividem em subgrupos independentes, de composicdo social fluida (i.e., dindmica de fissao-
fusdo; Aureli et al., 2018; Strier et al., 1993). Portanto, muriquis do norte e macacos-aranha
ndo sdo apenas filogeneticamente préximos, mas também enfrentam pressdes ambientais e
sociais similares, que podem ter favorecido a evolucdo de um sistema complexo de
intercambios vocais.

Duas outras caracteristicas dos muriquis do norte merecem atencao. Primeiro, eles sdo
extremamente “gentis” e tolerantes em relagdo a outros membros de seu grupo (Strier, 1999);
tolerancia em relagbes sociais € um possivel fator na evolucdo dos intercambios vocais
(Pougnault et al., 2022). Segundo, muriquis do norte ndao se catam, e suas interacdes

afiliativas comumente sdo curtas em duragdo. Logo, intercdmbios vocais podem servir como
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uma compensacgédo, auxiliando os muriquis do norte a manter suas redes sociais cooperativas
quando ndo estdo em contato fisico ou visual.
Objetivos

Apesar de sua aparente relevancia, informagdes publicadas sobre a comunicagéo vocal
de muriquis do norte, e sobre seus intercambios sequenciais em particular, estdo limitadas a
poucas publicacdes e estiveram voltadas para seu papel no espacamento intragrupal (Arnedo
et al., 2010; Mendes, 1997; Mendes & Ades, 2004). Informagdes basicas sobre como os
muriquis do norte usam chamados sequenciais (i.e., estacados e relinchos) em intercdmbios
ndo foram abordadas anteriormente. Por exemplo, apenas uma publicacdo apresentou dados
sobre a frequéncia com que os individuos emitem esses chamados sequenciais (i.e., taxa de
emissdo; Arnedo et al., 2010). Apesar das taxas terem sido comparadas entre sexos e
contextos, ndo havia detalhes adicionais sobre a sua variabilidade interindividual. Durante a
amostragem, apenas os chamados e comportamentos dos animais focais foram registrados,
sem informacdo sobre como os chamados sequenciais foram trocados por diferentes
individuos, em diferentes contextos sociais. Além disso, apenas as taxas dos chamados
sequenciais foram computadas, logo uma apreciacdo de como essas taxas se comparam as de
outras formas de interacdo social ainda ndo foi possivel.

Nas secGes seguintes, visando preencher a lacuna mencionada, usamos dados
coletados durante o doutorado de Mendes (1995) para analisar informacdes sobre aspectos
basicos dos intercambios sequenciais de muriquis do norte. Fornecemos informacdes
qualitativas e quantitativas sobre como os chamados sequenciais sdo trocados por diferentes
individuos e em diferentes contextos sociais e espaciais. Comparamos a taxa de intercambios
sequenciais com interagdes dos muriquis do norte que ocorrem em outros contextos e na

discussao trazemos comparacdes com os intercambios vocais de outras espécies de primatas.
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A partir dessas comparagdes, sugerimos novas pesquisas com os muriquis do norte e trabalhos

comparativos envolvendo outros primatas.

METODOS
Sujeitos e local de estudo

Os dados utilizados neste artigo foram coletados originalmente entre 10 de Junho de
1990 e 21 de Marco de 1991, na Reserva Particular do Patrimdnio Natural — Feliciano Miguel
Abdala (RPPN — FMA, anteriormente conhecida como Estacdo Bioldgica de Caratinga) em
Minas Gerais, Brasil. Durante o periodo de estudo a populacdo de muriquis do norte na area
incluia dois grupos. Um deles (grupo Matéo) foi estudado continuamente desde 1982 (Strier
& Mendes, 2012), quando os individuos foram habituados, identificados individualmente e
nomeados pela primeira vez. O local de estudo foi descrito por Strier (1999) e a demografia
da populacdo de muriquis do norte foi reportada em detalhes em outros trabalhos (e.g., Strier
et al., 1993, 2006).

Na época da coleta de dados, o grupo de estudo (Matéo) era composto por 41 a 43
individuos: 17 fémeas sexualmente maduras, 10 machos maduros, oito juvenis e seis a oito
infantes (classes de sexo-idade de acordo com Strier et al., 2017). O grupo Matéo
frequentemente se dividia em subgrupos de diferentes tamanhos e composicdes, entdo as
observacbes frequentemente foram feitas em um fragmento do grupo social (i.e., um
subgrupo). Além disso, a area de uso do Matdo era periodicamente visitada por machos
“itinerantes”, que originalmente pertenciam ao outro grupo social, Jao (Strier et al., 1993).
Sua presenca geralmente provocava respostas agressivas e/ou de fuga dos machos do Matéo.
Contudo, em 12 ocasifes de um a seis machos do Jad foram observados em subgrupos com

até nove fémeas do Matdo e seus filhotes. Machos do Jad foram vistos copulando com fémeas
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do Matéo e interagindo com elas (de forma vocal e ndo-vocal), mas principalmente quando
machos do Mat&o ndo estavam por perto (ver Strier, 1997).
Repertorio vocal e ndo-vocal

Dois colaboradores (FDCM e KBS) ja haviam conduzido pesquisas de longo prazo
com os muriquis do norte da RPPN — FMA antes do periodo de coleta dos dados. Baseado em
sua experiéncia de campo e em publicacGes anteriores, esses colaboradores fizeram uma lista
preliminar de categorias de comportamento vocal e ndo-vocal. Essa lista foi checada e
revisada durante observaces nao-sistematicas conduzidas entre 1° de julho e 16 de setembro
de 1990 no local de estudo. Categorias vocais foram baseadas em inspecdes de audio e
espectrogramas de chamados gravados em anos anteriores. O “etograma” resultante foi usado
durante a coleta sistematica de dados (ver abaixo). Descricdes das categorias vocais e nao-
vocais podem ser encontradas em Strier (1986, 1999) e Mendes (1995, 1997).

Cada categoria vocal e ndo-vocal foi atribuida a um contexto abrangente de interagéo:
alarme, alerta, agonistico, brincadeira, afiliativo, mée-infante, reprodutivo, intergrupo. Os
chamados sequenciais (estacados e relinchos) se diferenciaram de outros chamados do
repertorio por serem utilizados em um padrdo de emissdo especifico, denominado
“intercambio sequencial” (Mendes, 1995). Ao contrario de outros chamados e sinais nao-
vocais, 0s intercambios sequenciais ndo podem ser facilmente atribuidos a um contexto em
particular (ver se¢do “Descricdo geral dos intercAmbios” nos Resultados para exemplos).
Desta forma, optou-se por considera-los como uma forma de interacdo separada das demais.
A Tabela 1 lista os principais sinais vocais e ndo-vocais que ocorrem em cada contexto de
interacdo. De um modo geral, a excecdo de “intercdmbio”, cada contexto, além de chamados,
pode combinar sinais e exibicdes vocais, visuais (e.g., posturas de ameaca, expressdes faciais)

e/ou téteis (i.e., agarrar, abracar). No caso de encontros intergrupo, emissores podem
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direcionar sinais a individuos distantes de outro grupo enquanto mantém contato fisico com
outros individuos do seu grupo.
Tabela 1.

Tipos de sinais e exibicdes (displays) comunicacionais (vocais ou ndo) que sdo usados por
muriquis do norte em diferentes contextos de interacao.

Contextos Emissor(es)? Chamados Sinais ndo-vocais
Intercambio 1,J,S, A Estacado, Relincho
Alarme JS A Latido grave, grito curto Posturas e exibicoes
de ameaca
Alerta S, A Piado, gemido curto, latido Contato visual
Agonistico 1,J,S, A Grito de submisséo Roubar, afugentar,
empurrar, morder
Brincadeira I, J Chamado de brincadeira Luta livre, perseguir,
cabo de guerra
Afiliativo JS A Chuckle; Chuckle curto® Abraco, toque,
contato passivo
Mae-infante A (mée) Piado gutural, trilado suave Ponte, resgatar,
deixar para trés
I Trilado, lamento, grito rouco Pedir, seqguir, sugar
Reprodutivo A (fémea) Trilado melédico, lamento Careta, apresentar,
modulado, grito rouco modulado  inspecionar, acasalar
Intergrupo JS A Grito longo, gargarejo, grito Exibicdo de ameaca,

afiliativo (intragrupo)

2| = infante, J = jovem, S = subadulto; A = adulto
® Emitido apenas por adultos.

Registros sistematicos e dados contextuais

Dados sistematicos foram coletados por um dos colaboradores (FDCM) durante o
periodo de 18 de setembro a 2 de novembro, e de 6 a 16 de dezembro de 1990; e de 21 de
janeiro a 14 de fevereiro, e de 4 a 21 de marco de 1991. Utilizamos o método de amostragem
chamado de animal focal por Altmann (1974), equivalente ao método de amostragem focal
com registro de “todas as ocorréncias” de eventos (i.e., ocorréncia de chamados e outras
interacdes sociais no grupo) de Martin e Bateson (2007). As amostras focais tiveram cinco
minutos de duracdo. Durante a amostragem, um gravador Marantz PMD 420 foi deixado
gravando enquanto um microfone direcional Sennheiser ME80+K3N era apontado para o
animal focal. Todo chamado gravado e/ou ouvido, emitido tanto pelo animal focal como por
outros individuos, foi anunciado em fita, de acordo com o “etograma” elaborado durante o

estudo piloto (ver acima). As categorias vocais atribuidas no campo posteriormente foram
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checadas, e eventualmente corrigidas, por inspecBes de audio e espectrogramas. Sempre que
possivel, a identidade dos emissores e informacBes contextuais relevantes também foram
registradas em fita. Interacdes sociais sem chamados também foram registradas.

Devido a baixa visibilidade na floresta densa e ao alto grau de dispersdao dos membros
do grupo, sujeitos focais ndo puderam ser escolhidos de acordo com uma lista pré-
determinada, conforme aconselhado por Altmann (1974). Ao invés disso, a escolha dos
sujeitos focais foi feita de forma oportunistica, porém seguindo um conjunto de regras
estabelecidas para minimizar possiveis vieses do observador. Uma vez localizado, um
individuo do grupo Matéo podia ser o sujeito de uma amostra focal apenas se (1) ja ndo
tivesse sido amostrado trés vezes naquele mesmo dia e (2) ndo tivesse sido observado em uma
interacdo durante a amostra anterior. Caso mais de um individuo fosse localizado ao mesmo
tempo, a prioridade de amostragem era a seguinte: para o individuo que tivesse sido
amostrado menos vezes naquele mesmo dia; em caso de empate, era escolhido aquele com
menos amostragens durante aquele més ou nos meses anteriores; em caso de persisténcia do
empate, a prioridade era do individuo que ndo houvesse sido amostrado recentemente e/ou
que fosse de sexo diferente do ultimo sujeito focal. Para verificacdo dessas informacdes, o
observador carregava consigo planilhas de checagem com o nimero de amostras focais feitas
com cada individuo (por dia e por més). Para evitar possiveis vieses do observador em relacéo
a individuos mais conspicuos, um periodo de espera de um minuto precedia o inicio de cada
amostra apos o sujeito focal ter sido escolhido, como sugerido por Lehner (2007).
Transcri¢cfes dos dados sistematicos

Um dos colaboradores (FDCM) transcreveu as gravacdes e anuncios feitos em fita.
Obtivemos informacdo de 667 amostras focais. Para este trabalho, focamos nos seguintes
parametros e variaveis: (a) nimero de chamados sequenciais (gravados e/ou anunciados)

emitidos pelo animal focal e (b) por todos os membros do grupo; (c) quais as categorias de
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chamados que foram produzidas ao menos uma vez (1 ou O para cada categoria vocal) pelo
animal focal; (d) nimero de vezes em que o animal focal participou de interacdes envolvendo
apenas sinais ndo-vocais, indicando seu contexto (i.e., alarme, alerta, agonistico, brincadeira,
afiliativo, mée-infante, reprodutivo, intergrupo).

O foco do estudo foram individuos sexualmente maduros do grupo Matdo, porém
amostras com juvenis (n = 29) e com 0s machos do Ja6 (n = 19) também foram coletadas de
forma oportunistica quando outros individuos ndo eram elegiveis para amostragem. Todas as
demais amostras focais (n = 619) foram realizadas com individuos maduros do Mat&o.
Anélise de dados

Exceto por quatro casos, todos os chamados sequenciais emitidos pelo animal focal
foram anunciados e gravados. As excecOes se referem a chamados que foram anunciados, mas
ndo foram gravados devido a problemas técnicos. Sendo assim, tivemos um registro preciso
sobre 0 nimero de vezes em que os animais focais produziram chamados sequenciais durante
cada amostra focal. Para cada individuo, calculamos a taxa média de emissdo de chamados
sequenciais (por hora), ou seja, 0 numero médio de chamados por amostras de cinco minutos
multiplicado por 12.

Usamos apenas dados de amostras focais para investigar o “tamanho” dos
intercdmbios sequenciais (i.e., 0 nimero de chamados produzidos em um mesmo intercambio).
Um intercdmbio foi considerado terminado quando nenhum outro chamado sequencial foi
emitido em um intervalo de 10 segundos. Chamados que ndo foram precedidos ou seguidos
por outros chamados em até 10 segundos foram tratados como um intercdmbio com apenas
um chamado por duas razdes. Primeiro, eles ndo foram diferentes em aspectos acusticos e
composicionais dos outros chamados sequenciais da amostra (Mendes, 1995). Segundo, a
comunicacdo pode ocorrer mesmo quando ndo existem respostas visiveis ao sinal (i.e.,

siléncio, nenhuma aproximacdo ou interacdo), pois respostas geralmente sdo de natureza
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probabilistica (Stegmann, 2013; Wilson, 1975). Quando um individuo emitia um chamado
sequencial que ndo era precedido por outro, era entdo considerado como iniciando um
intercAmbio que poderia ser respondido vocalmente ou ndo. N&o incluimos dados sobre
tamanho de intercambios que foram obtidos durante amostras ad libitum, pois estas por vezes
eram conduzidas quando os individuos estavam particularmente vocais. Por outro lado, dados
a respeito de quais individuos coparticiparam de intercAmbios eram escassos e oportunisticos,
entdo incluimos informacdes tanto de amostras focais como de ad libitum.

Alguns tipos de interacfes sociais eram mais conspicuos que outros e, portanto, alguns
sinais eram mais facilmente detectaveis que outros. Além disso, chamados diferentes foram
emitidos em ritmos e surtos variaveis, logo ndo havia uma maneira Unica de calcular o
nimero exato de unidades por amostra para todos os tipos de chamados. Ao invés disso,
dados sobre a ocorréncia de chamados diferentes dos sequenciais foram transcritos de maneira
“zero-um” (i.e., ocorréncia ou ndo durante a amostra focal; Altmann, 1974; Martin & Bateson,
2007). Para permitir a comparagdo entre o contexto de interagdo “intercimbio” e os demais,
os dados sobre sinais nao vocais também foram convertidos para “zero-um”, indicando a sua
ocorréncia ou ndo em dada amostra focal. Ent&o, para cada um dos contextos foram somadas
as amostras em que ocorreram interagdes vocais € ndo vocais (“n”) e foi determinada a sua
proporc¢ao em relagdo ao total de amostras focais (i.e., “n/667”). Em seguida, para avaliar se a
ocorréncia do contexto “intercimbio” seria ou ndo mais frequente que as demais, as
respectivas proporcGes foram comparadas utilizando um teste Z para duas proporcdes

(software WINKS SDA v7.0).
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RESULTADOS
Descrigéo geral dos intercambios

Muriquis do norte trocam chamados ao longo do dia, em diversos contextos espaciais
e sociais, de modo similar aos intercAmbios vocais de outros primatas. O (nico contexto em
que os individuos ndo produziram chamados sequenciais foi quando um deles se alimentava
e/ou descansava em completo isolamento dos demais (oito registros, 23 horas de observacéo).
De outra maneira, chamados sequenciais ocorreram em todos os subgrupos que foram
encontrados e seguidos durante a pesquisa, incluindo aqueles compostos por apenas dois ou
por poucos individuos. Em subgrupos médios e grandes (i.e., de 15 a 45 individuos), seus
integrantes trocaram chamados quando exploraram uma Unica fonte de alimento de forma
coesa, assim como quando se espalharam em grandes manchas de alimento. IntercAmbios
frequentemente ocorreram quando o subgrupo se aproximou de um local de descanso e se
estabeleceu antes do por do sol, assim como pela manhd, a medida em que os individuos
acordavam e se tornavam ativos. Adultos que estavam periféricos a um subgrupo ou
aproximando-se de um também produziram chamados sequenciais longos e altos que foram
respondidos ou ndo por outros individuos, em uma aparente tentativa de localizar seus
companheiros de grupo.

Como um grupo, os individuos frequentemente intercalaram periodos intensos de
intercdmbios com outros em que os chamados estiveram ausentes. De fato, 179 amostras
focais ndo tiveram registro de chamado de nenhum individuo (focal ou ndo), enquanto de 2 a
56 chamados foram registrados nas 488 amostras restantes. Por vezes, dois ou trés individuos
proximos trocaram chamados a intervalos regulares (i.e., menos de dois minutos), enquanto
outros membros do grupo permaneciam em siléncio, lembrando uma “conversa particular”.
Em outras ocasides, intercambios sequenciais sucessivos envolveram muitos participantes em

locais variados, como em uma rede de intera¢fes. Periodos relativamente longos de siléncio
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eram comuns quando a maior parte do grupo estava dormindo (i.e., logo cedo pela manha ou
durante a “siesta” da tarde). Eventualmente esses periodos de quietude eram interrompidos
por algum chamado ou barulho, entdo alguns individuos trocavam chamados sequenciais e
voltavam a descansar.

A participagdo nos intercAmbios sequenciais ndo se restringiu a individuos de um sexo
ou idade particular. Quatro infantes e todos os juvenis, subadultos e adultos de ambos o0s
sexos foram observados participando de intercdmbios durante amostras focais e ad libitum.
Entretanto, as taxas individuais de chamados durante amostras focais apresentaram variagdo
consideravel para os individuos maduros, variando de zero a 15,4 chamados/hora (7,6 * 4,2
chamados/hora; n = 27) (Tabela 2). Um macho maduro ndo produziu nenhum chamado
sequencial durante suas 15 amostras focais e raramente o fez durante a coleta de dados. Taxas
de chamados também foram relativamente baixas (i.e., menos de 3 chamados/hora) para um
macho e duas fémeas. Ao contréario, trés fémeas e dois machos emitiram mais de 11 chamados
sequenciais por hora de amostragem focal e o fizeram frequentemente em outras

oportunidades.
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Tabela 2.
Taxa de emissdo de chamados sequenciais (por hora) para os individuos sexualmente
maduros (n = 27) do grupo Matéo.

Identificacdo Chamados como sujeito focal
Cddigo individual ~ Sexo Amostras focais Total Taxa (por hora)  Mé&ximo?
ar F 34 41 14,5 5
bl F 24 18 9,0 4
br F 17 10 7,1 2
bs F 26 20 9,2 5
ch F 30 13 5,2 2
dd F 23 27 14,1 5
ka F 24 15 7,5 3
Is F 27 21 9,3 6
mo F 33 18 6,5 4
ny F 20 5 3,0 2
ro F 25 5 2,4 1
sy F 25 32 15,4 13
fe F 24 17 8,5 6
he F 18 8 53 2
ju F 21 7 4,0 2
pl F 15 2 1,6 2
tz F 21 14 8,0 3
cl M 29 29 12,0 5
cy M 17 0 0,0 0
di M 8 3 4,5 3
O\ M 28 27 11,6 3
ni M 24 12 6,0 3
pr M 27 13 58 3
sC M 24 10 5,0 2
SO M 27 21 9,3 3
am M 14 4 3,4 2
da M 14 1 0,9 1
619 393 7,6

@ Maximo de chamados em uma amostra focal.

Individuos imaturos foram observados apenas quando sujeitos apropriados nao
estavam disponiveis, logo foram poucas amostras, distribuidas de forma desigual entre
individuos. Apesar disso, seis juvenis foram amostrados de 2 a 10 vezes para um total de 29
amostras. Esses seis individuos produziram oito chamados sequenciais como animais focais,
combinando para uma taxa relativamente baixa (3,3 chamados/hora). Observacdes ad libitum
sugeriram que juvenis foram menos vocais que os individuos maduros ao longo da pesquisa,
particularmente os mais jovens. Amostras de machos do Jad também tiveram ndmero

reduzido e distribuicdo desigual. A taxa de chamados resultante foi alta (20,8 chamados/hora,
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n = 19 amostras). Esse valor foi inflado por uma amostra em que um macho periférico emitiu
13 chamados sequenciais antes de se juntar a outros membros do grupo Jad, e por outra
amostra com seis chamados.
Participacao individual

Quando um individuo participou de um intercaAmbio, geralmente contribuiu com
apenas um chamado. Obtivemos 1011 registros de quantos chamados um individuo em
particular emitiu em um dnico intercdmbio (n = 811 intercdmbios). O individuo observado
emitiu um dnico chamado em 987 desses casos (97,72%), dois chamados em 23 casos
(participacgdes duplas: 2,28%) e trés chamados em uma ocasido (participacéo tripla: 0,1%). As
participacOes duplas e a tripla se restringiram a poucas amostras (12 amostras focais e uma ad
libitum) e envolveram 10 individuos maduros (oito fémeas e dois machos), incluindo as duas
fémeas que tiveram as maiores taxa de emissdo dentre todos os individuos do grupo (“sy”:

[TFORIN

seis participagdes duplas; “ar”: trés participagdes duplas e a tripla), e dois outros adultos com

(13

taxas de chamados relativamente altas (“bs”: 4 participagdes duplas; “so”: 3 participagdes
duplas). Participacbes duplas nunca ocorreram como dois chamados consecutivos e
geralmente ocorreram em intercambios relativamente longos (i.e., 5 - 14 chamados, n = 17).
Dessa forma, o numero de chamados em um intercdmbio é uma estimativa razoavel do
namero de coparticipantes.
Coparticipagdo em intercambios

Durante as amostras focais, houve registro de 3763 chamados sequenciais (do animal
focal e outros membros do subgrupo), distribuidos em 1236 intercambios. O tamanho médio
dos intercambios, portanto, foi relativamente baixo (3,04 + 2,54 chamados por intercambio),

com distribuicdo enviesada para intercambios curtos (mediana = 2; maximo = 26; skewness =

2,13). Apenas 36 (2,9%) intercAmbios observados durante as amostras focais foram
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compostos por 10 chamados ou mais; esses intercAmbios “longos” geralmente ocorreram
quando os individuos do grupo se espalharam por grandes areas.

Dados sobre a identidade dos coparticipantes em intercdmbios foram oportunisticos e
inevitavelmente enviesados em favor de individuos que estavam ao alcance visual do
observador; os coparticipantes registrados, portanto, estavam relativamente préximos uns dos
outros. Apesar disso, de dois a quatro coparticipantes foram identificados em 142
intercdmbios durante amostras focais e ad libitum. Esses coparticipantes foram de diferentes
combinagdes de sexo e idade: apenas fémeas maduras (n = 43), apenas machos maduros (n =
34), machos e fémeas maduros (n = 29), fémeas e imaturos (n = 31), machos e imaturos (n =
2), machos, fémeas e imaturos (n = 6). Em 27 de 39 (69,2%) registros com imaturos, um dos
coparticipantes foi sua mae; em um caso adicional, um juvenil (“br”) e sua avo (“bs”)
trocaram chamados. Nao houve registro de dois imaturos participando do mesmo intercadmbio.
Comparagdo com outros contextos

A Tabela 3 apresenta 0 numero de amostras em que animais focais interagiram pelo
menos uma vez, de acordo com o contexto, incluindo interagdes que ndo envolveram nenhum
chamado. Chamados sequenciais (contexto “intercAmbio’’) ocorreram em 37,6% das amostras.
Essa proporcdo foi significativamente maior que as dos outros contextos. Por exemplo, o
segundo contexto de interagdo mais recorrente (“alerta”) foi observado em 14,8%, uma
diferenca de proporgdo altamente significativa (Z = 09,46; p < 0,001). Outros contextos de
interacdo ocorreram em substancialmente menos amostras (i.e., afiliativo, mae-infante,
reprodutivo, intergrupo) ou sequer foram observados durante as amostras focais (i.e., alarme,
brincadeira), logo suas proporcdes também foram significativamente menores que a do
contexto “intercambio” (vs agonistico: Z = 17,10; p < 0,001; vs afiliativo: Z = 10,03; p <
0,001; vs mae-infante: Z = 10,10; p < 0,001; vs reprodutivo: Z = 11,06; p < 0,001; vs

intergrupo: Z = 16,63; p < 0,001).
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Tabela 3.
Amostras focais com registro (“zero-um”) de interagdes envolvendo chamados ou apenas
sinais ndo-vocais, atribuidas a diferentes contextos.

Amostras focais com interacoes

Contexto Com chamados  Sem chamados Total Proporc¢éo (%)
Intercambio 251 - 251 37,6
Alarme 0 0 0 0,0
Alerta 99 0 99 14,8
Agonistico 0 5 5 0,7
Brincadeira 0 0 0 0,0
Afiliativo 9 82 91 13,6
Mée-infante 59 31 90 13,5
Reprodutivo 72 5 77 11,5
Intergrupo 7 3 10 1,5
DISCUSSAO

Em geral, nossos resultados mostraram a importancia do canal acustico (i.e., chamados)
para a vida social dos muriquis do norte. Os intercdmbios sequenciais, que sdo uma forma
especifica de interagdo vocal, foram muito frequentes, ocorrendo em 37,6% das amostras
focais, com os chamados sequenciais tendo uma taxa media de emisséo relativamente alta (7,6
chamados/hora). Além disso, para 0s outros contextos, exceto afiliativo, interacfes
envolvendo o uso de sinais vocais foram predominantes. Ao comparar todas as interacoes
ocorridas em cada contexto (com sinais vocais ou ndo) foi demonstrado que os intercambios
sequenciais sdo, de fato, o tipo mais frequente de interagdo dos muriquis do norte, como
sugerido anteriormente (Mendes, 1997).

Também investigamos aspectos basicos dos intercambios para permitir comparagdes
com outros primatas. Os intercambios sequenciais variaram consideravelmente em niimero de
chamados (1 a 26). Como regra, com poucas excec¢des, participantes contribuiram com apenas
um chamado em cada intercambio, entdo o nimero de chamados e emissores geralmente foi o
mesmo. Finalmente, ainda que nossa amostra seja pequena, observamos coparticipantes de

todas as combinagdes possiveis de sexo e idade.
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Comportamento vocal

No presente estudo, muriquis do norte raramente passaram cinco minutos sem
produzir ou receber sinais vocais. Interagdes que ndo envolveram chamados foram
relativamente comuns apenas para os contextos sociais “afiliativo” e “agonistico”. Tal
resultado ilustra a relevancia do canal acustico para primatas que habitam florestas (Arlet et
al., 2015). Ao passo que interacdes de curta e média distancia podem envolver sinais acusticos
e de outros canais (i.e., comunica¢do multimodal; Partan & Marler, 2005), interacdes de longa
distancia geralmente estdo restritas ao canal actstico (Cunha & Byrne, 2009). A respeito dos
muriquis do norte, Strier (1986, 1999) descreveu como diferentes chamados acompanham
sinais visuais e tateis durante interacGes proximas como abragos (chuckle), brincadeira
(chamado de brincadeira), exibi¢cGes agonisticas (gritos), assim como reprodutivo (trilado
melddico, lamento modulado) e interacbes mée-infante (piado gutural, lamento de infante).
Neste estudo, intercambios sequenciais comumente envolveram membros do grupo separados
por distancias médias e longas. Um de trés chamados “reprodutivos” (grito modulado) e por
vezes chamados “intergrupo” (grito longo, gargarejo,, grito) foram emitidos sem exibic6es ou
sinais de outros canais. “Chamados de alerta” também foram emitidos sem exibi¢des
especificas, apesar de que por vezes 0s ouvintes podiam monitorar visualmente 0s emissores.
Dessa forma, as interacdes sociais dos muriquis do norte sdo marcadas pelo uso constante de
sinais vocais, acompanhados ou ndo por sinais de outros canais.
Intercambios vocais e pesquisa comparativa

De todas as interacdes dos muriquis, 0s intercAmbios sequenciais se sobressaem por
sua alta taxa de emissdo, que parece refletir a variedade de circunstancias em que eles sédo
produzidos. Emissores podem estar descansando, se alimentando ou locomovendo (Arnedo et
al., 2010) e em diversas configuracGes espaciais, como descrito acima. Além disso, esses

intercambios, assim como os intercambios vocais de outras espécies de primatas (Pougnault et
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al., 2020a), sdo usados por diades de diversas composicdes de sexo-idade. Coparticipantes
concatenam seus chamados de forma ordenada, com breves pausas e pouca ou nenhuma
sobreposicao entre os chamados. Essa organizacdo temporal, compativel com um principio de
troca de turnos, assim como a diversidade de circunstancias de ocorréncia e de possiveis
interlocutores sdo caracteristicas que definem os intercAmbios vocais dos primatas nao
humanos e sdo reminiscentes de aspectos da organizacdo das conversas humanas (Pougnault
et al., 2020a).

Os intercambios vocais de diferentes espécies acabam se diferenciando por
caracteristicas mais especificas (ver Capitulo 1 desta tese), como: os tipos de chamados
usados, o nimero de chamados e repeticdes individuais por intercambios e particularidades de
sua organizacdo temporal. Também houve diferencas em variaveis mais relacionadas a
dimensdo social: numero de coparticipantes, e como sexo, idade, parentesco, afiliagdo e
hierarquia influenciam a producéo de chamados, respostas e coparticipacao.

Nossos dados ndo representam apenas uma adicdo a lista de espécies estudadas, mas
também revelam as particularidades dos intercdmbios vocais dos muriquis do norte (i.e.,
intercdmbios sequenciais). Um desses aspectos particulares é a forma como individuos nédo
costumam emitir mais de um chamado por intercambio, mesmo que por vezes este seja
formado por varios chamados (chegando a 26 em nossa amostra). Muriquis do norte emitiram
dois ou trés chamados no mesmo intercambio em 24 ocasides ao todo, representando 2,3%
(dois chamados) e 0,1% (trés chamados) de todas as participacBes. Esse padrdo de
participacdo individual difere, por exemplo, dos casos de saguis-de-tufo-branco (Miller &
Wang, 2006) e saguis-ledozinho (Cebuella pygmaea; Snowdon & Cleveland, 1984) em que
dois ou trés individuos foram responsaveis por intercambios com até 25 chamados, 0 que
implica em varios turnos para um mesmo emissor. Intercdmbios vocais em Callithrichidae

(saguis e micos) assim como em gorilas-das-montanhas (Gorilla beringei beringei; Harcourt
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& Stewart, 1996) ocorrem com coparticipantes a distancias relativamente curtas, refletindo a
coesdo de seus grupos sociais. Ao contrario, 0s intercambios de muriquis do norte envolvem
membros do grupo a distancias variadas, como ocorre em espécies caracterizadas por alto
grau de fissdo-fusdo (macacos-aranha: Brisefio-Jaramillo et al., 2018; bonobos: Cornec et al.,
2022). Diferente dos intercambios vocais de bonobos (Levréro et al., 2019), que tipicamente
tém poucos coparticipantes, com pouca variacao (3,7 = 2,1, maximo = 4), os intercambios de
muriquis do norte apesar de frequentemente envolverem poucos individuos, apresentaram
uma variacdo consideravel, de 1 a 26 coparticipantes (ndo foram encontrados dados sobre
namero de participantes para macacos-aranha; ver Capitulo 1 desta tese). Portanto, o que
influencia a ocorréncia de participagdes multiplas em um mesmo intercambio e de
intercdmbios longos, com varios individuos, sdo aspectos dos intercambios sequenciais que
merecem novos estudos.

Considera-se que a ocorréncia de intercambios vocais em determinada espécie pode
ser influenciada por uma série de variaveis sociais e ambientais, como qualidade de habitat e
dispersdo do grupo (Lemasson, 2011), tamanho do grupo e complexidade social (Freeberg et
al., 2012), grau de cooperacao e tolerancia (Pougnault et al., 2022), e fluidez na composicéo
de subgrupos (Brisefio-Jaramillo et al., 2022). Os muriquis do norte sdo um caso interessante,
pois estdo sujeitos a muitas dessas variaveis. Os grupos sociais dessa espécie contém muitos
membros (Lima et al., 2019), que estabelecem relacdes complexas, mas frequentemente estéo
sem contato visual (Fonseca, 1985); a espécie, cujo nome indigena significa “povo gentil”, &
conhecida por sua vida social pacifica e tolerante (Strier, 1999); o grupo social
frequentemente se divide em subgrupos independentes de composicao variavel, aumentando a
incerteza sobre os parceiros de interacdo (Ramos-Fernandez et al., 2018). Sugere-se que todas
essas caracteristicas sejam favoraveis a ocorréncia de intercAmbios vocais, logo ndo é surpresa

que esse tenha sido o principal contexto de interacdo social em nosso estudo. Além disso, as
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condigcdes sociais e ambientais enfrentadas pelos muriquis do norte sdo similares as de
bonobos e de seu parente mais proximo, o macaco-aranha. Estudos comparativos em
sociedades primatas com alto grau de fissdo-fusdo podem desvendar como variaveis sociais e
ambientais podem moldar os intercdmbios vocais.

O fato de diferentes espécies de primatas, incluindo os muriquis do norte, exibirem o
padrdo de intercdmbios vocais estd de acordo com a hipotese do “motor de interagdo”
(interaction engine; Levinson, 2016). O autor aponta que a capacidade de interagir de forma
organizada, seja vocalmente ou néo, alternando turnos de acordo com regras sociais, pode ser
dissociada da linguagem, considerando que humanos podem interagir face a face sem ela.
Além disso, interacGes organizadas sdo universais e aparecem antes da linguagem durante o
desenvolvimento infantil. Logo, as capacidades interativas humanas, incluindo troca de turnos,
deveriam ser vistas ndo como mais uma caracteristica da linguagem falada, mas sim como um
mecanismo subjacente, necessario ndo apenas a linguagem, mas também a cooperacdo e
talvez até a cultura (Levinson, 2019). Além disso, a evolug¢ao desse “motor de interagdo” teria
precedido a da linguagem e da cultura. De fato, a ocorréncia disseminada de troca de turnos
em primatas corrobora a perspectiva de que o “motor de interagdo” evoluiu muito antes dos
humanos desenvolverem seus diversos grupos linguisticos. Nesse sentido, estudos
comparativos de um nimero mais representativo de espécies de primatas pode auxiliar a
desvendar como e quando os diferentes “ingredientes” da linguagem (Pinker, 1999), incluindo
troca de turnos cooperativa, evoluiram.

No que se refere a relevancia funcional dos chamados e intercambios dos muriquis do
norte, ainda se sabe mais sobre seu papel na coesdo espacial dos individuos do que sobre seu
possivel papel na coesdo social dos mesmos. Foi mostrado que as duas categorias abrangentes
de chamados sdo usadas em diferentes contextos de espacamento: estacados sdo

preferencialmente usados por coparticipantes a menos de 50 metros; relinchos a distancias
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maiores (Mendes & Ades, 2004). Estacados e relinchos também tém efeitos diferentes nas
distancias interindividuais: estacados as aumentam e relinchos as reduzem (Arnedo et al.,
2010). Esses achados foram baseados em estimativas categéricas da distancia maxima entre
coparticipantes (Mendes & Ades, 2004) e no nimero de “vizinhos” antes e¢ depois do
chamado (Arnedo et al., 2010), duas variaveis relativamente simples de mensurar.

Neste trabalho, descrevemos como os intercambios sequenciais sdo interagdes sociais
frequentes e diversas, 0 que sugere que sejam importantes para a vida social dos muriquis do
norte. Entretanto, investigacGes mais especificas ainda precisam ser conduzidas. Por exemplo,
entender como variaveis individuais (e.g., sexo e idade) e sociais (e.g., parentesco, afiliacao)
afetam os intercAmbios sequenciais € um passo necessario para a compreensdo de suas
fungdes sociais. Ja foi sugerido que intercambios vocais funcionam como um mecanismo de
“catagdo a distancia” (e.g., Arlet et al., 2015), o que implica que lagos sociais fortes se
refletem em coparticipantes recorrentes em intercdmbios. A coparticipacdo de machos foi
relativamente comum, considerando a sua propor¢do no grupo, possivelmente refletindo seus
fortes lagos sociais (Strier et al., 2002). Outra questdo é se a coparticipacdo de machos e
fémeas se relaciona as escolhas reprodutivas das fémeas. Em relacdo a parentesco, maes
participaram de 69,2% dos intercambios em que seus filhotes imaturos estavam entre 0s
emissores identificados. Além de um possivel efeito em sua relagdo social, respostas maternas
podem desempenhar um papel no desenvolvimento do uso dos intercambios pelos filhotes
(Takahashi et al., 2016).

Concluséao

Apresentamos varios resultados que corroboram alegacdes anteriores sobre a
relevancia dos chamados dos muriquis do norte, particularmente sobre a relevancia dos
intercambios sequenciais para sua vida social. Fornecemos informacGes bésicas que permitem

comparagdes com os intercambios vocais de outros primatas e apontamos certas similaridades
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e algumas particularidades dos muriquis do norte (e.g., nimero de participacbes dos
individuos nos intercaAmbios e variabilidade no nimero de coparticipantes). As caracteristicas
gerais dos intercdAmbios sequenciais se assemelham as de outras espécies que apresentam alto
grau de fissédo-fusdo. Dados sobre coparticipantes revelam que os intercdmbios sequenciais
podem envolver diferentes combinagdes de interlocutores, sem restricdo em termos de sexo
ou idade. Novas pesquisas devem (1) incluir dados sobre como caracteristicas intrinsecas dos
individuos e fatores sociais influenciam a producdo de chamados e coparticipacbes e (2)
incluir diferentes popula¢fes de muriquis do norte, para avaliar o quanto os resultados deste
trabalho podem ser generalizados, assim como populagcdes de muriquis do sul (Brachyteles

arachnoides), para avaliar similaridades e diferencas entre as duas espécies.
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CAPITULO 3 - EFEITO DA IDADE NOS INTERCAMBIOS VOCAIS DE MURIQUIS
DO NORTE (Brachyteles hypoxanthus)

RESUMO

Em intercambios vocais de primatas ndo-humanos, além de uma organizacdo temporal
reminiscente daquela observada nas conversas humanas, individuos envolvidos também
preferem interagir com interlocutores especificos. Essa preferéncia pode ser definida tanto por
fatores a nivel individual (e.g., sexo, idade e status de dominancia), como a nivel da diade
(e.g., grau de afiliagdo entre os interlocutores). Neste trabalho investigamos se preferéncias
nas relacdes sociais de muriquis do norte (B. hypoxanthus), em funcdo de sexo e idade, se
estendem as interagdes vocais dessa espécie. Os dados coletados sdo de um grupo da Reserva
Particular do Patrimdnio Natural — Feliciano Miguel Abdala (RPPN — FMA) em Minas Gerais,
Brasil. Foram analisados 393 chamados (de 619 amostras focais), para avaliar se 0 sexo e a
idade dos individuos tém influéncia sobre sua participagdo em intercambios vocais. O nimero
esperado de chamados emitidos por um individuo para iniciar um intercambio vocal foi maior
para adultos mais velhos. O sexo e a idade ndo tiveram efeito sobre 0 nimero de respostas nos
intercdmbios. Logo, a idade parece ser um fator de influéncia parcial para os intercAmbios
vocais de muriquis do norte, com adultos mais velhos tendo maior iniciativa para inicia-los.
Contudo, este representa apenas a primeira peca de um quebra-cabeca, com diversos
caminhos a serem explorados, como, por exemplo, o papel da estrutura acustica dos chamados
nos intercambios e a influéncia das relagdes a nivel de diade. Entdo, sera possivel determinar
se 0s intercambios vocais dos muriquis do norte também desempenham um papel na
manutencdo e fortalecimento de seus lagos sociais, além de contribuir para o entendimento de
como diferentes primatas, com suas especificidades sociais, organizam seus intercambios
vocais.

Palavras-chave: Atelidae, comunicacdo vocal, interacdo vocal
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INTRODUCAO

A linguagem oral humana é primordialmente utilizada em situacfes de conversa e para
que haja compreensdo mutua entre os interlocutores é necessario que sua fala seja coordenada.
Um dos principios basicos dessa coordenacdo consiste em um sistema de “troca de turnos”
(turn-taking; Sacks, Schegloff, & Jefferson, 1974), que pode ser observado em linguas e
contextos culturais diversos (Stivers et al., 2009). A difuséo desse sistema na comunicacao
humana levanta questdes acerca de sua origem evolutiva. Dessa forma, investigacfes tém se
voltado para determinar se existem paralelos entre a organizacdo baseada em troca de turnos
das conversas humanas e a organizagdo das interacdes vocais'® de outras espécies (Henry,
Craig, Lemasson, & Hausberger, 2015; Pika, Wilkinson, Kendrick, & Vernes, 2018, para
revisdes). As dimensdes a serem investigadas incluem, aléem da forma como os interlocutores
coordenam temporalmente seus chamados, a forma como o contexto social influencia as
interacdes vocais (i.e., quais individuos interagem vocalmente e que fatores sociais sao
determinantes para isso; Pougnault, Levréro, & Lemasson, 2020).

No caso de primatas ndo-humanos (daqui em diante, primatas), as interacfes vocais
podem ser classificadas como: respostas fonais desorganizadas, coros, duetos e intercambios
vocais (vocal exchanges; Pougnault et al., 2022). Estes ultimos sdo interacdes em que 0S
individuos seguem determinados padrdes (“regras”) temporais, condizentes com um principio
de troca de turnos (i.e., interlocutores se alternam e evitam sobreposicéo entre seus chamados).
Esses intercambios vocais ja foram documentados em seis familias da ordem dos primatas:
Lemuridae (Iémure-de-cauda-anelada [Lemur catta]: Kulahci, Rubenstein, & Ghazanfar,

2015), Callithrichidae (e.g., sagui-ledozinho [Cebuella pygmaea]: Snowdon & Cleveland,

16 “Quando pelo menos dois individuos coordenam temporalmente sua produgio vocal” (Pougnault et al., 2022,
p. 3, traducdo nossa). No original: (...) (iii) vocal interactions (when at least two individuals temporally
coordinate their vocal production).
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1984), Cebidae (e.g., mico-de-cheiro [Saimiri boliviensis peruviensis!’]: Biben & Masataka,
1987), Atelidae (macaco-aranha-de-Geoffroy [Ateles geoffroyi]: Brisefio-Jaramillo, Ramos-
Ferndndez, Palacios-Romo, Sosa-Ldépez, & Lemasson, 2018), Cercopithecidae (e.g., macaco-
de-Campbell [Cercopithecus campbelli]: Lemasson, Gandon & Hausberger, 2010); e
Pongidae (e.g., gorila-ocidental-das-terras-baixas [Gorilla gorilla gorilla]: Lemasson, Pereira
& Levréro, 2018). Além disso, para algumas espécies, estudos apontam diferencas entre
jovens e adultos quanto a forma de lidar com as regras dos intercdmbios vocais, sugerindo que,
potencialmente, a experiéncia social dos individuos influencia sua capacidade de reconhecer e
participar adequadamente de interagbes vocais. Primeiro, jovens quebram a regra de
alternancia com mais frequéncia que os adultos, repetindo chamados antes da resposta do
interlocutor (e.g., macaco-de-Campbell: Lemasson et al., 2011; macaco-japonés [Macaca
fuscata]: Lemasson et al., 2013). Segundo, estudos de playback revelaram que adultos s&o
capazes de discriminar intercambios vocais apropriados daqueles que violam regras esperadas,
enquanto individuos jovens nao aparentam ter essa capacidade (macaco-de-Campbell:
Lemasson et al., 2011; macaco-japonés: Bouchet, Koda, & Lemasson, 2017).

Nos intercambios vocais dos primatas ndo-humanos, além de evidéncias de uma
organizacdo temporal reminiscente daquela observada nas conversas humanas, também foi
demonstrado que os individuos tém preferéncia por interagir vocalmente com interlocutores
especificos (e.g., Arlet, Jubin, Masataka, & Lemasson, 2015; Chen, Kaplan, & Rogers, 2009;
Lemasson et al., 2013, 2018). Essa preferéncia pode ser definida tanto por fatores a nivel
individual, como sexo, idade e status de domindncia, como a nivel da diade, incluindo
diferenca de idade, relacdo de dominancia ou grau de afiliacdo entre os interlocutores (ver
Capitulo 1 desta tese). Nos macacos-aranha-de-Geoffroy, por exemplo, o sexo tem efeito

sobre a taxa de “chamados de contato™ (contact calls) emitidos em intercambios vocais, com

7 No artigo a espécie é tratada como Saimiri sciureus (“peruvian roman-arch variety”), que equivale a S.
boliviensis peruviensis, segundo Hershkovitz (1984).
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as fémeas respondendo com mais frequéncia que os machos (Brisefio-Jaramillo et al., 2018).
No caso de macacos-japoneses, hd uma interacdo entre o sexo e a idade dos individuos, com
as fémeas adultas participando mais de intercambios vocais, comparado aos machos adultos.
Além disso, também para as fémeas adultas, a medida que a idade aumenta, maior a
probabilidade de receber respostas, para respondentes de ambos o0s sexos (Lemasson et al.,
2013). De forma similar, em saguis-de-tufo-branco (Callithrix jacchus) e macacos-de-
Campbell, individuos mais velhos sdo os que mais recebem respostas de seus coespecificos
(Chen et al., 2009; Lemasson et al., 2010). Além da idade do emissor, a diferenca de idade
entre os interlocutores também pode influenciar na ocorréncia de intercdmbios vocais entre
eles. Por exemplo, nos gorilas-ocidentais-das-terras-baixas, individuos que tém idade mais
proxima, tém maior probabilidade de trocarem grunts (Lemasson et al., 2018). Por fim, dos
possiveis fatores de influéncia sobre os intercAmbios vocais dos primatas, aquele que parece
mais disseminado € a relacdo afiliativa entre os interlocutores: individuos com lacos
afiliativos mais fortes sdo os que mais interagem vocalmente (Ilémure-de-cauda-anelada:
Kulahci et al., 2015; macaco-aranha-de-Geoffroy: Brisefio-Jaramillo et al., 2018; sagui-
cabeca-de-algoddo [Saguinus oedipus]: Jordan, Weiss, Hauser, & McMurray, 2004; mico-de-
cheiro [S. b. peruviensis: Biben & Masataka, 1987; Saimiri sciureus macrodon: Soltis,
Bernhards, Donkin, & Newman, 2002; Symmes & Biben, 1988]; macaco-japonés: Arlet et al.,
2015; e bonobo [Pan paniscus]: Levreéro et al., 2019).

Muriquis (género Brachyteles) sdo os maiores primatas das Américas, endémicos da
Mata Atlantica, com populac6es que se distribuem do Parana ao norte de Minas Gerais (Strier
et al., 2017). O repertorio vocal de uma das espécies, os muriquis do norte (Brachyteles
hypoxanthus), ja foi estudado e descobriu-se que determinados chamados sdo utilizados em
um padrdo de emissdo especifico, denominado “intercambio sequencial” (Mendes, 1995).

Este corresponde, tipicamente, a uma série de chamados sucessivos (trés chamados, em média;
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podendo chegar a mais de 20) sem sobreposi¢do, emitidos por individuos diferentes, que se
alternam (ver Capitulo 2 desta tese). Dada essa organizagdo temporal, os intercAmbios
sequenciais de muriquis do norte podem, a principio, ser qualificados como uma forma de
intercdmbio vocal. Os chamados utilizados nesses intercAmbios se caracterizam por extensa
variabilidade acustica, mas podem ser agrupados em duas categorias: “estacados” e “relinchos”
(Mendes, 1995; Mendes & Ades, 2004). Sob a perspectiva funcional, os intercambios vocais
de estacados e relinchos parecem estar relacionados a coesao espacial dos individuos (Arnedo,
Mendes, & Strier, 2010; Mendes & Ades, 2004). Estacados sdo usados com mais frequéncia
em intercambios com relativamente poucos participantes, mais proximos entre si; a medida
em que o nimero de individuos aumenta, assim como a distancia entre eles, relinchos tornam-
se mais frequentes nos intercambios (Mendes & Ades, 2004). Além disso, as duas categorias
de chamados parecem exercer efeitos opostos: apds a emissdo de estacados, 0 numero de
vizinhos a até 5 m do emissor diminui, enquanto que, apés relinchos, esse nimero aumenta
(Arnedo et al., 2010). Portanto, sugere-se que estacados funcionem para aumentar o
espacamento entre vizinhos, enquanto relinchos para reuni-los.

Em outros primatas da mesma familia dos muriquis (Atelidae), os macacos-aranha-de-
Geoffroy, também existem intercambios vocais associados a coeséo espacial dos individuos
de um grupo, seja para manutencdo de contato regular entre eles ou para coordenar sua
movimentacdo entre subgrupos (Dubreuil, Notman, & Pavelka, 2015; Ramos-Fernandez,
2005). Neste caso, foi identificado que caracteristicas individuais (sexo e idade) e a relacdo
afiliativa entre os emissores afetam a participacdo nos intercambios vocais, influenciando o
tipo de chamado usado, o nimero de respostas recebidas e as diades que mais interagem entre
si (Brisefio-Jaramillo et al., 2018). Além disso, trabalhos que avaliaram a movimentacdo de
individuos entre subgrupos, concluiram que os intercambios vocais também estdo associados

a coesdo social, pois permitem que os interlocutores tomem decisbes de espagamento em
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funcdo de suas relacGes (i.e., eles se identificam, monitoram suas posicGes e, a partir disso,
podem se aproximar ou se afastar; Brisefio-Jaramillo, Sosa-Lépez, Ramos-Fernandez, &
Lemasson, 2022; Dubreuil et al., 2015). No caso dos muriquis do norte, por outro lado,
informacGes sobre os intercAmbios vocais s&0 mais escassas, especialmente no que diz
respeito a como o contexto social afeta seus intercambios vocais. Contudo, sabe-se que fatores
como idade e sexo dos individuos, por exemplo, tém efeito sobre sua vida social. Tanto
machos como fémeas mantém maior proximidade com individuos do mesmo sexo, porém, as
fémeas tendem a manter maior distanciamento entre si, especialmente durante a alimentacao
(Strier, 1990), enquanto os machos passam a maior parte de seu tempo proXimos a outros
machos, inclusive significativamente mais do que passam proximos as fémeas adultas (Strier,
Dib, & Figueira, 2002). Inclusive, essas diferencas sexuais de associagdo se refletem na forma
como estacados e relinchos sdo utilizados: enquanto as fémeas emitem mais estacados, 0S
machos emitem mais relinchos (Arnedo et al., 2010). Em relacéo a idade, nas relagcdes entre
machos as associacfes mais valorizadas pelos mais jovens sdo aquelas com os machos mais
velhos e estes, comparado aos mais jovens, tém menos iniciativa na manutencdo de suas
associagdes (Strier et al., 2002). A idade também influencia as relacGes entre 0s sexos, com
fémeas reprodutivamente experientes e residentes a longo prazo escolhendo preferencialmente
machos mais velhos como parceiros de acasalamento, enquanto fémeas que residem no grupo
a menos tempo preferem os machos mais jovens (Strier, 1997). Sendo assim, fica evidenciado
que muriquis do norte possuem preferéncias em suas relacfes sociais, em funcdo de sexo e
idade. A partir disso, neste trabalho investigamos se essas preferéncias se refletem nas
interacdes vocais dessa espécie. Em particular, avaliamos se determinados individuos, em
funcdo de sua idade e sexo, tém participacdo preferencial nos intercAmbios vocais, seja

iniciando mais intercAmbios ou respondendo mais em intercambios iniciados por outros.
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METODOS
Sujeitos e local de estudo

Os dados foram coletados entre setembro de 1990 e marco de 1991 na Reserva
Particular do Patrimonio Natural — Feliciano Miguel Abdala (RPPN — FMA, anteriormente
conhecida como Estacdo Bioldgica de Caratinga) em Minas Gerais, Brasil. A area de estudo
consiste em um fragmento de floresta de aproximadamente 1000 ha, incluindo floresta
primaria e secundaria, cercada por pastos e plantacdes. O clima se caracteriza por uma estacdo
seca de maio a outubro e uma estacdo chuvosa de novembro a abril, que concentra mais de 80%
da precipitacao anual (Boubli, Couto-Santos, & Strier, 2011).

No periodo da coleta havia dois grupos de muriquis do norte na area e a coleta
concentrou-se em membros de um deles, que era acompanhado sistematicamente desde 1982,
denominado Matéo (Strier, 1986). Este grupo era composto por 41 a 43 individuos: 17 fémeas
sexualmente maduras, 10 machos maduros, oito juvenis e seis a oito infantes (Strier et al.,
2010, 2017). Todos os individuos maduros foram incluidos como sujeitos focais, separados
em duas categorias: “adultos mais velhos” (n = 14), incluindo os individuos ja considerados
adultos em 1982, quando as observaces do grupo foram iniciadas, ou que tornaram-se
adultos pouco depois (até 1984); e “adultos mais jovens” (n = 13), composta pelos demais
individuos (Tabela 1). Os individuos podiam ser identificados individualmente em funcéo de
padrdes particulares de pigmentacdo facial e outras caracteristicas fisicas. O grupo do Matéo
frequentemente se dividia em subgrupos de diferentes tamanhos e composi¢fes. Entdo, as
observacbes geralmente foram feitas em um fragmento do grupo social (Strier, Mendes,
Rimoli, & Rimoli, 1993). Além disso, membros do outro grupo social (Jad), especialmente

machos, ocasionalmente permaneciam proximos aos individuos do Matéo.
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Caracteristicas dos individuos sexualmente maduros do grupo Matéo (n = 27) e distribuigéo

das amostras por individuo.

Cddigo individual

Sexo Classe de idade® Amostras focais Tempo de observagéo (h)

Ar
Bl
Br
Bs
Ch
Dd
Ka
Ls
Mo
Ny
Ro
Sy
Fe
He
Ju
Pl
Tz
Cl
Cy
Di
v
Ni
Pr
Sc
So
Am
Da

YA A AEAEGE--<a-< x e n e e e e e e e e e e e B B 1 Bl

1

NFRPRPERPNRPNMNRPRPNMNNNMNNNNRRPRPERRNRNENDN

2

34
24
17
26
30
23
24
27
33
20
25
25
24
18
21
15
21
29
17
8
28
24
27
24
27
14
14

2,8
2,0
1,4
2,2
2,5
1,9
2,0
2,2
2,7
1,7
2,1
2,1
2,0
1,5
1,7
1,2
1,7
2,4
1,4
11
2,3
2,0
2,2
2,0
2,2
1,2
1,2

2] = “adultos mais velhos” (presentes quando as observagdes do grupo foram iniciadas, em 1982); 2 = “adultos

mais jovens” (demais individuos)

Coleta de dados

Os dados foram coletados durante 64 dias, de 18 de setembro a 2 de novembro e de 6 a

16 de dezembro, em 1990, e de 21 de janeiro a 14 de fevereiro e de 4 a 21 de mar¢o, em 1991.

Foi utilizado o método de “animal focal” (Altmann, 1974), com amostras de 5 minutos de

duragédo. Ao todo foram obtidas 619 amostras focais (Tabela 1). Durante a amostragem, um

gravador (Marantz PMD 420) era deixado ligado continuamente enquanto um microfone

direcional (Sennheiser ME80+K3N) era apontado para o animal focal. Todo os chamados
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gravados e/ou ouvidos, do animal focal ou de outros individuos, foram anunciados em fita,
seguindo categorias estabelecidas em um estudo preliminar (ver Capitulo 2 desta tese). Essas
categorias atribuidas em campo foram posteriormente checadas por inspec¢des das gravacdes e
dos respectivos espectrogramas. No caso de sequéncias de chamados, foi registrado o nimero
total de chamados escutados e, para os do animal focal, a ordem na sequéncia também era
anunciada (e.g., terceiro em dez). A partir disso, foram classificadas como intercdmbios
vocais as sequéncias de estacados e relinchos, com laténcia entre os chamados de até 10
segundos. Durante as 619 amostras focais, foram obtidos 393 chamados, dos sujeitos focais,
em intercambios vocais. Apenas 4,32% desses chamados (n = 17) foram repeticdes em um
mesmo intercambio. N&o houve repeticdo na forma de chamados consecutivos.

Atualmente na RPPN — FMA, para a coleta de dados realizada pelo método de “animal
focal”, a escolha dos sujeitos focais é feita por meio de uma sequéncia predeterminada,
visando balancear as observacdes ao longo dos horéarios do dia e dos dias a cada més (Printes
& Strier, 1999). No caso deste estudo, que é anterior ao estabelecimento dos protocolos, a
escolha dos sujeitos focais foi feita de forma oportunistica, porém havia um conjunto de
regras para minimizar possiveis vieses. Uma vez localizado, um individuo do grupo Matéo
podia ser o sujeito de uma amostra focal apenas se (1) ja ndo tivesse sido amostrado trés vezes
naquele mesmo dia e (2) ndo tivesse sido observado em uma interacdo durante a amostra
anterior. Caso mais de um individuo fosse localizado ao mesmo tempo, a prioridade de
amostragem era a seguinte: para o individuo que tivesse sido amostrado menos vezes naquele
mesmo dia; em caso de empate, era escolhido aquele com menos amostragens durante aquele
mEés ou nos meses anteriores; em caso de persisténcia do empate, a prioridade era do
individuo que ndo houvesse sido amostrado recentemente e/ou que fosse de sexo diferente do

ualtimo sujeito focal. Para verificagdo dessas informacfes, o observador carregava consigo
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planilhas de checagem com o nimero de amostras focais feitas com cada individuo (por dia e
por més).
Andlise estatistica

Todas as analises foram realizadas utilizando o software R (R Core Team, 2018).
Consistiram principalmente na criagdo de Modelos Lineares Generalizados Mistos
(Generalized Linear Mixed Models — GLMMs), utilizando o pacote Ime4 (Bates, Machler,
Bolker, & Walker, 2015). Para esses modelos foi utilizado o método de estimativa Gauss-
Hermite quadrature (GHQ). O primeiro modelo foi utilizado para avaliar se 0 sexo e a idade
do individuo influenciaram o nimero de chamados emitidos que poderiam iniciar um
intercambio (GLMM1). Foram considerados estacados e relinchos emitidos de forma
espontanea (i.e., que nao foram precedidos por outro chamado no intervalo de 10 s), incluindo
0S que ndo tiveram resposta, pois o foco era avaliar tentativas de iniciar um intercambio vocal.
Como a variavel dependente corresponde a uma contagem de ocorréncias, foi utilizado um
modelo com distribuicdo Poisson e funcdo de ligacdo logaritmica. Os efeitos fixos foram o
sexo e a idade do emissor, enquanto a identidade do emissor foi incluida como efeito aleatorio.

O segundo modelo foi utilizado para avaliar se 0 sexo e a idade do individuo
influenciaram o ndmero de respostas emitidas em intercdmbios iniciados por outros
individuos (GLMMZ2). Assim como para o0 GLMML1, foi utilizado um modelo com
distribuicdo Poisson e funcdo de ligacdo logaritmica, também com sexo e idade como efeitos
fixos e a identidade do emissor como efeito aleatorio. Neste caso, 0 nimero de respostas
poderia ser afetado pelo numero de intercdmbios vocais iniciados por outros individuos,
ocorridos nas amostras de cada grupo comparado. Contudo, esse nimero foi comparado entre
as amostras dos grupos de sexo e idade e, em ambos os casos, ndo houve diferenca

significativa (Teste t independente; adultos mais velhos: 39,7 £ 11,7 intercambios iniciados
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por outros individuos, adultos mais jovens: 31,8 + 15,8, t(25) = 1,46, p = 0,16; fémeas: 38,6 +
12,9, machos: 31,3 + 15,5, t(25) = 1,26, p = 0,23).

Aspectos referentes a ambos o0s modelos: (1) chamados repetidos foram
desconsiderados (i.e., se em um mesmo intercambio um sujeito emitiu mais de um chamado,
para as analises foi considerado apenas um deles); (2) independente do numero total de
chamados em um intercdmbio, consideramos apenas o primeiro como “tentativa de iniciar” e
todos os demais como ‘“resposta” (e.g., ndo houve diferenciagdo entre uma resposta
correspondente a posicao trés em uma sequéncia e outra correspondente a posicao cinco); (3)
antes do ajuste dos modelos GLMM1 e GLMM2, foram criados modelos que também
consideravam o efeito da interacdo entre sexo e idade, contudo, este ndo foi significativo e,
portanto, optou-se por modelos apenas com os efeitos de sexo e idade separadamente.

O diagnostico do ajuste dos modelos foi realizado a partir da analise dos residuos,
utilizando o pacote DHARMa (Hartig, 2022). Em cada caso foram realizados testes para
avaliar: distribuicdo (se a distribuicdo dos residuos € uniforme), dispersdo (se a distribui¢éo
dos residuos ndo possui uma variacdo maior do que esperado), excesso de zeros, e presenca de
outliers. Para 0 GLMML, todos os resultados foram ndo significativos, indicando que o
modelo estd bem ajustado (distribuicdo: p = 0,19; dispersdo: p = 0,22; excesso de zeros: p =
0,45; outliers: p = 0,35). Para 0 GLMM2 os resultados foram nao significativos, exceto para a
presenca de outliers (distribuicdo: p = 0,09; dispersdo: p = 0,05; excesso de zeros: p = 0,58;
outliers: p = 0,04). Sendo assim, o outlier (uma amostra com 6 ocorréncias de resposta) foi
retirado e 0 modelo foi reajustado. Entretanto, o resultado ndo se alterou: o sinal dos efeitos e
sua significancia se mantiveram, logo conclui-se que esse outlier ndo esta influenciando o

resultado do GLMM2 e que seus resultados sdo confiaveis.
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RESULTADOS

O numero de chamados emitidos por um individuo para iniciar um intercAmbio vocal
nao foi afetado pelo sexo (GLMM: B = - 0,35, SE = 0,33, z = - 1,06, p = 0,29), mas houve
efeito da idade (GLMM: B = 0,67, SE = 0,31, z = 2,12, p = 0,03). Para essa variavel, a
exponencial da estimativa (i.e., razdo entre 0 numero esperado de ocorréncias na categoria
“adultos mais velhos” pelo nimero esperado na categoria “adultos mais jovens”, controlando
para a variavel sexo e para o efeito aleatério) foi 1,95. Dessa forma, pode-se dizer que o
nimero esperado de chamados emitidos pelos adultos mais velhos para iniciar um
intercdmbio vocal € 95% maior do que o esperado para os adultos mais jovens.

O numero de respostas emitidas em intercdmbios iniciados por outros individuos ndo
foi afetado nem pelo sexo (GLMM: B = - 0,30, SE = 0,22, z = - 1,36, p = 0,17), nem pela

idade do emissor (GLMM: 3= 0,25, SE=0,21, z= 1,20, p = 0,23).

DISCUSSAO

Os resultados indicam que a idade dos individuos afeta a forma como os muriquis do
norte participam de seus intercambios vocais. Em especifico, adultos mais velhos tém uma
propensdo maior a iniciar os intercambios, independente do sexo do emissor. Por outro lado,
ndo houve diferenca de idade em relacdo a propensdo de participar de intercAmbios iniciados
por outros individuos. Considerando que os intercambios de estacados e relinchos estdo
associados ao espacamento dos individuos (Arnedo et al., 2010; Mendes & Ades, 2004), os
resultados sugerem que os adultos mais velhos, ao iniciar esses intercAmbios, podem
desempenhar um papel determinante na coesdo espacial do grupo. Sabendo desse efeito da
idade, é importante realizar novos estudos avaliando essa variavel de forma continua,
medindo em meses ou anos. Desta forma, além de avaliar esse efeito de forma mais refinada,

sera possivel avaliar se os individuos jovens respeitam os padrdes de intercambio utilizados



78

pelos adultos, como feito em outras espécies (e.g., macaco-de-Campbell: Lemasson et al.,
2011; macaco-japonés: Lemasson et al., 2013). Atualmente isto é possivel ndo apenas com o
grupo Matdo, que continua sendo monitorado de forma sistematica, mas também com o0s
outros grupos da area de estudo (Strier, Boubli, Possamai, & Mendes, 2006; Strier et al.,
2010). Outro aspecto a considerar em futuros estudos, para as fémeas, é o tempo de residéncia
no grupo. Este é um fator que influencia as relacbes sociais das fémeas (Strier, 1997; Printes
& Strier, 1999) e, portanto, cabe verificar se diferengas na participacdo em intercambios
relacionadas a idade ndo se devem também a diferencas no seu tempo de residéncia no grupo.

Diferente da idade, o sexo dos individuos ndo influenciou sua participacdo nos
intercambios, seja em tentativas de inicid-los ou nas respostas em intercdmbios iniciados por
outros. Sendo assim, apesar de machos e fémeas apresentarem diferengcas na emissdo das
diferentes formas acusticas usadas nos intercambios (i.e., estacados e relinchos; Arnedo et al.,
2010), isto ndo torna um dos sexos mais ativo em suas participacdes nessas interacoes.
Contudo, existem aspectos a serem explorados em relacéo a estrutura acustica dos chamados e
sua utilizacdo durante os intercambios. Por exemplo, considerando dois individuos em um
intercdmbio vocal: a forma acustica usada como resposta (estacado ou relincho) depende do
primeiro chamado utilizado? A resposta é influenciada pela distancia entre os interlocutores?
Em relacdo a primeira questdo, foi demonstrado em outras espécies de primatas que, durante
intercdmbios vocais, individuos utilizam formas acusticas similares as que foram usadas por
seu interlocutor, ou seja, ha uma convergéncia acustica (e.g., macaco-japonés: Sugiura, 1998;
macaco-de-Campbell: Lemasson & Hausberger, 2004; macaco-Diana [Cercopithecus diana]:
Candiotti, Zuberbihler, & Lemasson, 2012; macaco-aranha-de-Geoffroy: Brisefio-Jaramillo et
al., 2018). Quanto ao possivel efeito da distdncia, como estacados e relinchos sdo mais
frequentes em intercambios com individuos a distancias diferentes (Mendes & Ades, 2004),

pode ser que a resposta em um intercambio seja afetada pela distancia entre os interlocutores:
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uso de estacados a distancias menores e relinchos a medida em que a distancia aumenta. No
caso dos macacos-aranha-de-Geoffroy, por exemplo, um dos chamados utilizados em
intercambios vocais é o whinny (Ramos-Fernandez, 2005, 2008). Ha registro de que 0s
individuos utilizam diferentes formas acusticas de whinny de acordo com a distancia entre
eles, com o subtipo de frequéncia mais baixa sendo usado nas maiores distancias (Ordénez-
GOmez, Santillan-Doherty, Fischer, & Hammerschmidt, 2018).

Caracteristicas individuais sdo apenas uma dimensdo das possiveis influéncias sobre
os intercambios vocais dos muriquis do norte. Um proximo passo crucial é avaliar a relacéo
entre as caracteristicas das diades que interagem nesses intercAmbios. Por exemplo, a
diferenca de idade entre os interlocutores pode ser relevante para definir o nimero de
intercdmbios entre eles, com mais intercambios entre individuos com idade mais préxima
(gorila-ocidental-das-terras-baixas: Lemasson et al., 2018) ou mais distante (Cercocebus
torquatus: Meunier, Durier, Giacalone, Coye, & Lemasson, 2023). Alem disso, cabe avaliar
também se relacdes de parentesco entre os individuos e/ou suas relacdes afiliativas se refletem
nos intercambios vocais. Em vérias espécies de primatas foi demonstrado que individuos com
lacos sociais fortes (medidos, geralmente, por suas interaces de catacdo) também fazem mais
intercdmbios vocais entre si (ver Capitulo 1 desta tese), inclusive com a sugestéo de que estes
podem funcionar como uma forma de “catagdo a distancia” (grooming-at-a-distance; Arlet et
al., 2015; Dunbar, 2003; Kulahci et al., 2015). Nos muriquis do norte, relacdes sociais com
potencial para se refletir nas interacdes vocais incluem as de certos machos com suas maes e
suas irmds maternas, que estdo associadas a maior sucesso reprodutivo desses machos (Strier,
Chaves, Mendes, Fagundes, & Di Fiore, 2011), assim como os fortes lagos afiliativos entre os
proprios machos (Strier et al., 2002).

Como os intercAmbios vocais dos muriquis do norte estdo associados a sua coesdo

espacial (Arnedo et al., 2010; Mendes & Ades, 2004), outro provavel fator de influéncia na
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ocorréncia desses intercambios é o espacamento dos individuos. Ao longo do
acompanhamento de longo prazo, o grupo estudado neste trabalho (Matdo) passou por
mudancas em seu padrdo de agrupamento, passando de um grupo coeso para associagdes
fluidas entre os individuos, com a formagdo diaria de subgrupos de tamanho e composicéo
variados (Dias & Strier, 2003; Strier, 2021), caracteristica de uma dindmica de fiss&o-fusdo
(Aureli et al., 2008). E provavel que essa imprevisibilidade na associacdo espacial dos
individuos influencie o uso de estacados e relinchos e, consequentemente, os intercambios
vocais, como observado com os chamados de outros primatas que tém uma dindmica de
agrupamento similar a dos muriquis do norte. Em chimpanzés (Pan troglodytes), a emissao de
pant-hoots se associou as taxas de entrada (fuséo) e saida (fissdo) de machos no subgrupo do
individuo focal, assim como a presenca de fémeas no estro (Fedurek, Donnellan, & Slocombe,
2014). No caso dos macacos-aranha-de-Geoffroy, por sua vez, individuos de ambos 0s sexos
emitiram mais whinnies quando havia outros do sexo oposto em seu subgrupo e, para as
fémeas, também houve efeito da presenca de individuos especificos (i.e., seus filhotes adultos
do sexo masculino; Brisefio-Jaramillo et al., 2022).

Para concluir, este trabalho mostrou que a idade é um fator de influéncia para os
intercdmbios vocais dos muriquis do norte, com os adultos mais velhos tendo maior iniciativa
para inicia-los. Este representa apenas a primeira peca de um quebra-cabeca, com diversos
caminhos a serem explorados, incluindo as possiveis diferencas nos padrées de intercambio
de adultos e jovens, o papel da estrutura acustica dos chamados nos intercAmbios e,
principalmente, a influéncia das relacdes a nivel de diade. Este ultimo demanda um esforco
para registrar a identidade de outros individuos envolvidos no intercambio, além do individuo
focal, e permitira uma compreensdo melhor sobre as posicdes nos intercambios,
especialmente sobre para quem cada individuo estd respondendo, assim como avaliar se as

relagOes afiliativas entre os interlocutores se refletem em suas intera¢6es vocais. A partir disso,
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serd possivel determinar se os intercAmbios vocais dos muriquis do norte tambem
desempenham um papel na manutencdo e fortalecimento de seus lagos sociais, além de
contribuir para o entendimento de como diferentes primatas, com suas especificidades sociais,

organizam seus intercambios vocais.
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CONCLUSAO GERAL

O panorama apresentado no capitulo introdutério permite afirmar que intercAmbios
vocais sdo um padrdo de interacdo vocal que estd disseminado na ordem dos primatas, em
espécies dispares tanto a nivel filogenético, como por suas circunstancias ecoldgicas e sociais.
Em termos de organizagdo temporal, trabalhos com diferentes espécies trouxeram medidas
quantitativas demonstrando a existéncia de intervalos tipicos de resposta durante 0s
intercambios e que a sobreposicdo entre turnos, de fato, € uma exce¢cdo. Em relagcdo a
organizacdo social, destaca-se que a relagdo afiliativa entre os individuos é um fator
determinante para os intercambios vocais, com relacdes afiliativas mais fortes refletindo-se
em interacBes vocais que ocorrem com mais frequéncia. Contudo, a revisdo revela um
panorama ainda bastante incompleto, alem de desigual. Quaisquer proposicOes tedricas
abrangentes sobre os intercambios vocais de primatas necessitam de uma base solida de
evidéncias, que, por sua vez, depende de aprofundar os estudos com espécies para as quais ha
pouca informacdo e da realizacdo de estudos com mais espécies, voltados para investigar a
presenca ou nao de intercambios vocais.

Espera-se que a revisdo apresentada funcione como referéncia para embasar novos
estudos, porém este papel pode acabar limitado por divergéncias de carater metodoldgico.
Durante o processo de triagem e selecdo dos artigos da revisdo houve duvidas em fungédo da
variedade de termos presentes na literatura (e.g., duetos, coros, chamados antifonais, turn-
taking, intercambios vocais) que ndao sdo mutuamente exclusivos e ndo sdo diferenciados de
forma precisa (ou o sdo, mas de forma distinta de acordo com o autor). Qual seria a forma
adequada de classificar os padrdes vocais? Como comparar estudos diferentes? Qual termo
aplicar durante o estudo do padrdo vocal de uma espécie?

Visando evitar tais davidas e avancar o estudo das interacBes vocais dos primatas,

incluindo os intercambios aqui referidos, € fundamental que haja busca por consenso no uso
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dos termos e suas defini¢des. Isto ird permitir que fendmenos observados em diferentes
espécies sejam classificados e posteriormente comparados de forma precisa. Exemplos bem-
sucedidos nesse sentido, na area de comportamento animal, sdo os trabalhos de Whiten et al.
(2001) e van Schaik et al. (2003), relacionados ao estudo de varia¢do cultural em chimpanzés
(Pan troglodytes) e orangotangos (Pongo pygmaeus), respectivamente. Estes trabalhos s
foram possiveis gracas ao esforco conjunto de diversos pesquisadores, que buscaram um
acordo em relacdo a quais seriam 0s comportamentos, com suas respectivas defini¢Oes, a
serem avaliados. A partir disso, tornou-se possivel que um dado comportamento pudesse ser
observado e medido em grupos e locais diferentes, com a seguranca de que se trata de um
mesmo fendmeno, garantindo a estudos comparativos maior credibilidade e alcance.

Os capitulos seguintes se dedicaram a caracterizar o padréo de intercambio vocal em
uma nova especie de primata, os muriquis do norte (Brachyteles hypoxanthus). Um aspecto
importante é que os individuos raramente emitem mais de um chamado e, quando isto ocorre,
ndo se da de maneira consecutiva. Além disso, em média, os intercAmbios sdo curtos (menos
de quatro chamados), com apenas 2,9% dos casos envolvendo 10 chamados ou mais. Sendo
assim, pode-se concluir que habitualmente os intercdmbios vocais de muriquis do norte
envolvem poucos individuos, que participam apenas uma vez. Em termos de organizacédo
temporal, foram considerados como parte de intercAmbios chamados emitidos em um
intervalo de até 10 s entre si, contudo, considerando o que foi feito com outros primatas,
novos estudos devem buscar quantificar a organizacdo temporal desses intercambios,
avaliando qual é a laténcia tipica de resposta e qual o limite maximo de uma resposta, que
permite distingui-la de um chamado espontaneo.

A nivel social, dados oportunisticos sugerem que 0s intercdmbios vocais podem
envolver diferentes combinagfes de individuos, ndo ficando restritos a determinado sexo ou

idade. Além disso, os resultados indicam que os individuos do grupo ndo contribuem da
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mesma forma para os intercdmbios. Ao contrério, enquanto um macho nédo teve registro de
chamados utilizados em intercAmbios durante suas amostras, outros cinco individuos (dois
machos e trés fémeas) emitiram mais de 11 chamados por hora. Esse achado nos leva entéo a
seguinte questdo: que fatores podem influenciar tais diferencas individuais na emissdo de
chamados e, por consequéncia, na participacdo em intercambios? Nesse sentido, a idade do
individuo parece ser uma caracteristica relevante, mas apenas quando consideramos a emissao
de chamados que podem iniciar intercAmbios. A partir disso, dois pontos podem ser
destacados: (1) considerando que a idade s6 pdde ser comparada entre categorias, € necessario
mensurd-la como uma varidvel continua (i.e., em meses ou anos) para explorar mais
precisamente esse efeito; (2) é possivel que a probabilidade de emitir uma resposta em um
intercdmbio ja iniciado dependa de fatores que ndo estdo intrinsecamente ligados ao
respondente, mas que dependem da identidade de quem emitiu o chamado a ser respondido.
Nesse sentido, talvez o fator mais interessante a ser avaliado € a relacéo afiliativa entre os
interlocutores, que se provou um fator determinante para os intercambios vocais de sete outras
espécies de primatas (ver Introducao geral).

Como um todo, os resultados apresentados nesta tese fornecem um panorama inicial
de como se organizam os intercambios vocais dos muriquis do norte, além de fornecer pistas
sobre quais caminhos podem ser explorados. Espera-se que novos estudos contribuam para
esse panorama, permitindo posicionar as caracteristicas dos intercdmbios dos muriquis do
norte em relacdo as de outros primatas, revelando aquilo que hd de comum em termos

temporais e sociais, assim como aspectos Unicos dessa espécie.
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