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Resumo

Os trabalhos sobre dimorfismo sexual em Cebus disponiveis na literatura apontam Cebus apella
como a espécie mais dimorfica do género. Contudo, vale ressaltar que diversas espécies de
macacos-prego eram consideradas anteriormente subespécies de C. apella, sendo analisadas em
conjunto nestes estudos. O arranjo taxondomico que segui neste estudo considera tais tixons
como espécies validas, com consideravel grau de diferenciagdo morfolégica. A maior parte destes
estudos utilizou somente exemplares adultos, assumindo que os individuos cessariam seu
crescimento assim que a sua denti¢do estivesse completa. A falta de estudos sobre idades
anteriores a idade adulta pode resultar em um entendimento incompleto sobre a natureza do
dimorfismo sexual, pois niveis similares deste dimorfismo podem ser gerados por diferentes
processos ontogenéticos, refletindo causas evolutivas distintas. Com base nestas informacdes, os
objetivos do presente estudo foram verificar as diferencas sexuais cranianas e no grau de
desenvolvimento dos tufos do capuz da cabeca ao longo da ontogenia de seis espécies de
macacos-prego, todas pertencentes ao subgénero Sapajus (Cebus apella, C. macrocephalus, C.
libidinosus, C. cay, C. nigritus e C. robustus) e confrontar os resultados obtidos entre as espécies para
constatar se existem diferencas interespecificas. Para tanto, examinei 774 espécimes depositados
em colecoes cientificas brasileiras. Mensurei 20 variaveis craniométricas, examinei 12 caracteres
cranianos discretos e estabeleci quatro estados de carater para o grau de desenvolvimento dos
tufos do capuz. Avaliei o dimorfismo sexual através do teste # de Student com ajustamento de
Bonferroni e empreguei Analise de Componentes Principais (ACP), seguida de Analise de
Func¢ao Discriminante (AFD) para testar a significancia dos agrupamentos etarios (infantes,
jovens, subadultos e adultos, sendo este ultimo grupo dividido em AD1 e AD2 para C. apella). Os
resultados mostraram que diferencas sexuais cranianas podem ser evidenciadas no subgénero
Sapajus somente a partir da idade subadulta (aproximadamente 3,5 anos de idade), sendo o
comprimento dos caninos a mais conspicua. Contudo, estas diferencas ainda nao sao
estatisticamente significativas. Somente a partir da idade adulta (cerca de 5 anos de idade) a maior
parte das variaveis cranianas passou a apresentar dimorfismo sexual significativo, com as espécies
comportando-se de modo distinto em relagio ao tipo e nimero de variaveis dimorficas. As
espécies que apresentaram maior numero de variaveis significativas foram C. apella e C. robustus
(N=15), seguidas de C. nigritus (N=13), C. libidinosus IN=10), C. cay (N=7) e C. macrocephalus
(N=3). Estudos anteriores apontam que o dimorfismo sexual craniano em Cebus (Sapajus) surge
em individuos jovens (cerca de 27 meses de idade). Os resultados obtidos neste estudo nao

corroboram esta idéia, pois demonstram que o dimorfismo sexual significativo surge apenas em
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individuos adultos. Tais resultados ainda sugerem que o processo heterocronico da taxa de
hipermorfose representa o principal fator para o padrio ontogenético de dimorfismo sexual
craniano exibido. A despeito do dimorfismo sexual craniano, as espécies de macacos-prego
diferem entre si em relagdo ao grau de desenvolvimento dos tufos do capuz. Constatei que o
desenvolvimento dos tufos do capuz em Cebus (Sapajus) esta diretamente relacionado a idade, nao
existindo dimorfismo sexual quanto ao grau de desenvolvimento desta estrutura em C. cay, C.
robustus e C. nigritus. Em contrapartida, parece existir dimorfismo sexual negativo em relagao ao
desenvolvimento dos tufos em C. /bidinosus, fato que carece de maiores investigagoes. Por fim, os
resultados deste estudo sugerem que as espécies de macacos-prego podem ter experimentado
diferentes graus e/ou tipos de pressoes seletivas quanto ao dimorfismo sexual ao longo de sua

historia evolutiva.

Palavras-chave: Cebus, Sapajus, dimorfismo sexual, ontogenia, morfologia craniana, tufos do

capuz.
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Abstract

The studies on sexual dimorphism available in the scientific literature have shown that Cebus apella
is the most dimorphic species within the genus Cebus. However, it is worthy to say that several
species of Cebus currently recognized were previously considered subspecies of C. apella, and were
grouped as one single species in the studies mentioned above. This is not the case for the present
report, in which I recognize six species previously assigned to C. apella. Additionally, most studies
on sexual dimorphism in Cebus were based only on adult specimens, assuming that individuals
exhibit no more growth after reaching complete permanent dentition. The lack of studies that
take into account young or subadult specimens may result in a deficient knowledge about the
origins of sexual dimorphism, because different ontogenetic processes may be related to the
development of sexual dimorphism, all of them leading to similar results in adult specimens.
Considering the issues mentioned above, the aims of the present study are to assess the sexual
dimorphism in the skull and in the development degree of head tufts through different
ontogenetic stages in six capuchin monkey species, all of them assigned to the subgenus Sapgjus
(Cebus apella, C. macrocephalus, C. libidinosus, C. cay, C. nigritus e C. robustus), and to evaluate the
existence of taxonomic variation in the development and the amount of sexual dimorphism
found. I examined 774 specimens housed in Brazilian institutions. I measured 20 cranial
variables, examined 12 qualitative cranial characters, and established four character states for the
development degree of the head tufts. I used the Student t Test with Bonferroni adjustment to
evaluate the sexual dimorphism, and the Principal Component Analysis (PCA) followed by the
Discriminant Analysis (DA) to test the statistical significance among the age classes herein
recognized (infants, juveniles, subadults, and adults; the latter group was divided in AD1 and
AD2 in C. apella). The results show that sexual differences in the skull of species of Sapajus can be
found in subadult specimens (ca. 3.5 years old), of which the most conspicuous is the length of
the upper canine. In this life stage, the sexual differences are not statistically significant. In adult
specimens (ca. 5 years old), most cranial variables showed significant sexual dimorphism. The
number and composition of the dimorphic variables varied among the different species included
in this study. The species with more dimorphic variables were C. apella and C. robustus (N=15),
tollowed by C. nigritus (N=13), C. libidinosus (N=10), C. cay (N=7), and C. macrocephalus (IN=3).
Different from previous studies available in the scientific literature, which states that sexual
dimorphism in the skull of Cebus (Sapajus) arises in young specimens (ca. 27 months old), my
results showed that a significant sexual dimorphism in this subgenus appears only in adult

specimens. My results suggest that the heterocronic process of the hipermorphose rate is the
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main cause of the sexual dimorphism pattern exhibited by Sapgjus. The species of capuchin
monkeys included in this study exhibited different degree of development in the head tufts. In
general, the development degree of this character in Cebus (Sapajus) is related to the age class to
which the specimen belongs. Moreover, there is no sexual dimorphism in this character in C. cay,
C. robustus, and C. nigritus. By contrast, female specimens of C. /bidinosus appear to exhibit more
developed head tuft than male specimens. Finally, my results suggest that the species of capuchin
monkeys analyzed herein may have experienced different kinds or intensities of selective pressure

relative to sexual dimorphism during their evolutionary history.

Keywords: Cebus, Sapajus, sexual dimorphism, ontogeny, cranial morphology, head tufts.
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1. Introdugao

O genero Cebus Erxleben, 1777 esta incluido na familia Cebidae, da qual também faz parte
o género Saimiri (Harada ez al., 1995; Rylands e al., 2000; Schneider e al., 1996). Esta relacao é
apoiada tanto por dados morfoldgicos (morfologia dentaria, morfologia craniana geral e outras
caracteristicas do esqueleto), como por estudos moleculares recentes (Fleagle, 1999; Schneider,
2000; Schneider & Rosenberger, 1996).

Os macacos-prego e caiararas, como sao conhecidos vulgarmente os primatas
pertencentes a este género, sio mamiferos de médio porte, com peso corpéreo entre 2 ¢ 4 kg e
cauda semi-preénsil, ndo tao sensitiva e tatil como a de Ateles, Lagothrix, Brachyteles e Alonatta
(Freese & Oppenheimer, 1988). Estudos recentes tém evidenciado a grande capacidade cognitiva
destes primatas, sendo este o unico macaco platirrino capaz de utilizar ferramentas na natureza
com o intuito de facilitar a exploracdo de recursos (Fragaszy ef al., 2004a).

Cebus apresenta a segunda maior distribuicao geografica entre os primatas do Novo
Mundo (Figura 1), ocorrendo desde Honduras, na América Central, até o norte da Argentina
(Eisenberg & Redford, 1999; Emmons & Feer, 1997; Groves, 2005; Nowak, 1999; Silva Junior,
2001). Ao longo de sua distribui¢do, os macacos-prego e caiararas ocupam diversos tipos de
ambientes, que incluem desde os mais secos, como as florestas da costa da Colombia e da
Venezuela, Cerrados e Caatingas no Brasil, até os mais umidos, como a Amazonia e a Mata

Atlantica (Bicca-Marques ez al., 2006; Freese & Oppenheimer, 1981).
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Figura 1: Distribuicio geografica do género Cebus, retirado do BDGEOPRIM (2000).

1.1 Historia taxonémica do género Cebus Erxleben, 1777

Cebus é considerado um dos grupos com taxonomia mais confusa entre os mamiferos
neotropicais (Silva Junior, 2001; Torres de Assumpcao, 1983). A questao sobre a diversidade de
taxons neste género tem sido investigada por varios autores, que divergem entre si quanto ao
numero de espécies e subespécies reconhecidas como validas, propondo diferentes arranjos
taxonomicos (Tabelas le 2). De acordo com Torres de Assumpgao (1983) e Silva Janior (2001),
problemas de amostragem e grande polimorfismo sdo as principais fontes de confusdo acerca do
conhecimento da diversidade taxonomica de Cebus.

Erxleben (1777) propds a criagao do género Cebus com o intuito de alocar varias
espécies de primatas neotropicais, incluindo Siwia capucina Linnaeus, 1758, Simia apella Linnaeus,
1758, Simia trepida Linnaeus, 1766 e Simia fatnella Linnaeus, 1766. Nenhuma espécie foi

denominada como tipo desse género, até que Elliot (1907: 560) elegesse Simia capucina como tal.



A partir do trabalho de Hershkovitz (1949), tornou-se consenso a existéncia de dois
grupos de espécies dentro de Cebus, principalmente com base na presenga ou nao de um conjunto
de peclos alongados na regido frontal da cabega. Neste trabalho, o grupo com tufo, apesar de
polimoérfico, foi considerado constituido por uma dnica espécie, C. ape/la (Linnaeus, 1758); e o
grupo sem tufo constituido por trés espécies e 23 subespécies, sendo cinco subespécies de C.
capucinus (Linnaeus, 1758), cinco de C. nigrivittatus Wagner, 1848 e 13 de C. albifrons (Humboldt,
1812). Neste mesmo trabalho, Hershkovitz (1949) incluiu uma revisio das formas sem tufo
(caiararas), deixando a revisdo das formas com tufo (macacos-prego) para seu colega Remington
Kellog, que faleceu antes de completar seu estudo. Assim, as 16 subespécies de C. apella
reconhecidas por Hill (1960) foram baseadas apenas em comunicagdo pessoal de Remington
Kellog, nao constituindo uma revisao taxonomica propriamente dita.

No Catialogo de Mamiferos da América do Sul, Cabrera (1957) reconheceu trés
espécies e 18 subespécies para o grupo sem tufo (C. albifrons, C. capucinus ¢ C. nigrivittatus), e uma
espécie e 10 subespécies para o grupo com tufo (C. apella) através da compilagao de informagdes
disponiveis na literatura.

Torres de Assumpgao (1983), por sua vez, deu inicio a maior revisio sistematica das
formas de Cebus com tufo. Esta autora examinou 15 caracteres morfolégicos em uma amostra de
750 espécimes (peles e cranios) oriundos de 163 localidades, listando também 42 nomes
cientificos aplicados a supostos taxons. Ela também identificou seis areas onde o grupo mostrava
alguma estabilidade nos caracteres examinados e formulou hipéteses acerca dos possiveis
mecanismos de especiacdo. No entanto, Torres de Assumpgao faleceu antes de publicar sua nova
avaliagio baseada em uma amostra aumentada de 1250 exemplares e 230 localidades, o que fez
com que a questao taxondémica nao fosse discutida, de fato, na parte da obra que veio a ser
publicada (Torres de Assumpgao, 1988).

Mais recentemente, Rylands ¢# @/ (2000) avaliaram a diversidade de taxons de primatas

do Novo Mundo a partir da compilagao de informagoes presentes na literatura, considerando



quatro espécies (C. apella, C. libidinosus, C. nigritus e C. xanthosternos) com 14 subespécies para o
grupo de Cebus com tufo, e tres espécies (C. albifrons, C. capucinus e C. olivacens) com 19 subespécies
para o grupo de Cebus sem tufo.

Utllizando-se  de  caracteres  morfologicos, — morfométricos, moleculares,
comportamentais e ecologicos, Silva Junior (2001) indicou que os grupos com tufo e sem tufo
deveriam ser tratados como subgéneros de Cebus, devido as grandes diferencas observadas em
varios sistemas biolégicos e ao padrao de distribuicdo simpatrida. O grupo sem tufo foi
classificado como o subgénero nominal. O nome subgenérico disponivel aplicado ao outro grupo
(Cebus com tufo) foi Sapajus Kerr, 1792. Dessa forma, quatro espécies foram reconhecidas por
este autor no subgénero Cebus: C. capucinus (Linnaeus, 1758), C. albifrons (Humboldt, 1812), C.
olivacens Schomburgk, 1818 e C. kaapori Queiroz, 1992. Para o subgénero Sapgjus, foram
reconhecidas sete espécies: Cebus apella (Linnaeus, 1758), C. macrocephalus Spix, 1823, C. libidinosus
Spix, 1823, C. cay (Illiger, 1815), C. xanthosternos Wied, 1820, C. robustus Kuhl, 1820 e C. nigritus
(Goldfuss, 1809) [ver Figuras 2 e 3].

Em seu livro sobre taxonomia de primatas, Groves (2001) também propds um
arranjo taxonomico para as espécies de Cebus com tufo, no qual reconheceu, com base em dados
morfoldgicos, quatro espécies e 14 subespécies e revalidou uma série de nomes sob sinonimia.
Tal arranjo taxonomico foi publicado mais recentemente no livro “Mammal Species of the
World” considerado a maior referéncia em taxonomia e distribuicdo geografica de mamiferos do
mundo (Groves, 2005).

As discussoes sobre a taxonomia dos Cebus com tufo foram novamente acirradas com
a descri¢do de uma nova espécie com distribuicao restrita a Mata Atlantica nordestina, ao norte
do rio Sao Francisco: C. gueirozi Pontes, Malta & Asfora, 2006. Esta forma tem sido ha muito
alvo de extensivas e inconclusivas discussoes. Logo apos a descricio desta espécie, Oliveira &
Langutth (2006) publicaram um trabalho minucioso, incluindo coleta de espécimes e

levantamento bibliografico extensivo. Estes autores concluiram que esta forma realmente diferia
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das outras duas espécies de macacos-prego geograficamente mais proximas (C. /lbidinosus e C.
xanthosternos), mas verificaram que ja havia um nome disponivel para ela, Siwia flavia Schereber,
1774. Eles entdo revalidaram Siwia flavia, que por combinacao passou a se chamar Cebus flavius, e
designaram um nedtipo para a espécie.

No presente estudo, eu sigo o arranjo taxonomico proposto por Silva Junior (2001,
2005) pelos seguintes motivos: (1) o autor examinou um numero expressivo de espécimes
(N=2309), (2) seu trabalho possui ampla cobertura geografica dos taxons (412 localidades), (3) ele
utilizou um namero consideravel de caracteres morfolégicos (o maior até entdo), e (4) integrou
varias ferramentas (morfologia, morfometria, dados ecologicos, citogenéticos ¢ moleculares) para

investigar a diversidade taxonoémica do grupo.



Tabela 1: Principais arranjos taxonémicos propostos para os Cebus sem tufo, subgénero Cebus. Em negrito: espécies reconhecidas
por cada autor. Em italico: as respectivas subespécies.

Hershkovitz (1949)

Hill (1960)

Rylands et al. (2000)

Groves (2001)

Silva Junior (2005)

Cebus capucinus

C. c. limitaneus

C. c. imitator

C. c. capucinus

C. c. nigripectus

C. c. curtus

Cebus nigrivittatus

. N. nigrivittatus

. N. castaneus

n. brunneus

. n. apiculatus

. n. olivaceus

ebus albifrons

a. hypoleucus

a. militiosus

a. cezarae

a. pleei

a. versicolor

. a. leucocephalus

a. adustus

a. albifrons

a. unicolor

a. yaracus

a. cuscinus
a. aequatorialis
a. trinitatus

0000000000000 000000

Cebus capucinus

C. c. limitaneus
C. c. imitator

C. c. capucinus
C. c. nigripectus
C. c. curtus
Cebus griseus
C. n. griseus

C. n. castaneus
C. n. brunneus

C. n. leporinus
Cebus albifrons
. hypoleucus
. malitiosus

. cezarae

. pleei

. versicolor

Q

. adustus

. albifrons
. unicolor
. yaracus
. cuscinus

OO0O0O0O0O0O0O000000
DYDY

. trinitatus

. leucocephalus

. aequatorialis

Cebus capucinus
C. c. limitaneus
C. c. imitator

C. c. capucinus
C. c. nigripectus
C. c. curtus
Cebus olivaceus
C. o. olivaceus
C. o. castaneus
C. 0. brunneus
C. o. apiculatus
C. o. kaapori
Cebus albifrons

a. malitiosus
. cezarae

00
QD

. versicolor

. leucocephalus
. adustus

. albifrons

0000
O

. yaracus
. cuscinus

. aequatorialis
. trinitatus

O000
SRR

Cebus capucinus

Cebus olivaceus

Cebus kaapori
Cebus albifrons

Cebus (Cebus) capucinus

Cebus (Cebus) olivaceus

Cebus (Cebus) kaapori
Cebus (Cebus) albifrons




Tabela 2: Principais arranjos taxonomicos propostos para os Cebus com tufo, subgénero Sapajus. Em negrito: espécies reconhecidas por cada autor. Em italico: as
respectivas subespécies.

Hershkovitz (1949) | Hill (1960) Torres de Assumpcao (1983) | Rylands et al. (2000) | Groves (2001, 2005) | Silva Janior (2001, 2005)
Cebus apella Cebus apella Cebus apella Cebus apella Cebus apella Cebus (Sapajus) apella

C. a. apella C. a. apella C. a. apella C. a. apella

C. a. margaritae C. a. margaritae C. a. margaritae

C. a. fatuellus C. a. fatuellus C. a. fatuellus

C. a. tocantinus C. a. tocantinus C. a. tocantinus

C. a. macrocephalus | C. a. macrocephalus C. a. macrocephalus | C. a. macrocephalus | Cebus (Sapajus) macrocephalus

C. a. magnus

C. a. juruanus

C. a. maranonis

C. a. peruanus C. a. peruanus Cebus a. peruanus

C. a. pallidus

C. a. cay C. a. cay Cebus (Sapajus) cay

C. a. libidinosus

C. a. xanthosternos | C. a. xanthosternos

C. a. robustus C. a. robustus

C. a. frontatus

C. a. nigritus

Cebus libidinosus

C. I. libidinosus

C. I. pallidus

C. I. paraguayanus

C. I. juruanus

Cebus nigritus

C. n. nigritus

C. n. robustus

C. n. cucullatus
Cebus xanthosternos

Cebus libidinosus

C. I. libidinosus

C. I. pallidus

C. I. paraguayanus
C. I. juruanus

Cebus nigritus

C. n. nigritus

C. n. robustus

C. n. cucullatus
Cebus xanthosternos

Cebus (Sapajus) libidinosus

Cebus (Sapajus) nigritus
Cebus (Sapajus) robustus

Cebus (Sapajus) xanthosternos
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Figura 2: DistribuicGes geograficas das quatro espécies de caiararas (Cebus) reconhecidas por Silva Janior
(2001). W= Cebus capucinus, X= C. albifrons, Y= C. olivacens e Z= C. kaapori.

Figura 3: Distribuicdes geograficas das sete espécies de Sapgjus reconhecidas por Silva Junior (2001). A=
Cebus xanthosternos, B= C. robustus, C= C. nigritus, D= C. macrocephalus, E= C. apella e F= C. libidinosus.



1.2. Organizagao social de Cebus

O tipo de organizacio social e o nivel de competicio entre machos tém sido
considerados extremamente relacionados ao grau de dimorfismo sexual exibido pelos primatas
(Ford, 1994; Kay et al, 1988; Leigh, 1995; Masterson, 1997, 2003). Por este motivo, torna-se
relevante apresentar uma breve revisao da ecologia comportamental do grupo.

Ha um volume consideravel de informagbes disponiveis na literatura sobre
organizagao social das espécies de Cebus, a maioria proveniente de trabalhos realizados com C.
capucinus, na Costa Rica (Fedigan, 1993; Perry, 1997), C. olivacens, na Venezuela (O’Brien &
Robinson, 1993; Robinson, 1988a,b), C. apella (= C. macrocephalus) em sitios de estudo na
Amazoénia peruana e colombiana (Izawa, 1980; Terborgh, 1983) e C. albifrons em Manu, Peru
(Terborgh, 1983). Quanto as espécies da Mata Atlantica, ha informacdes disponiveis apenas para
C. apella (= C. nigritus) no Estado de Sio Paulo (Izar, 2004) no Estado de Minas Gerais (Lynch &
Rimoli, 2000; Rimoli, 2001) e no Parque Nacional de Iguacu (Di Bitetti & Janson, 2001). Nao ha
dados publicados para C. robustus. Mais recentemente, Fragaszy ez al. (2004b,c) realizaram uma
compilagdo abrangente dos resultados obtidos em varios trabalhos sobre a estrutura social das
espécies de macacos-prego e caiararas, a qual sera amplamente utilizada ao longo deste trabalho.

Os estudos mencionados tém apontado a existéncia de um sistema multimacho-
multifémea em Cebus. A presenga de um macho alfa, cuja dominancia baseia-se na idade e
tamanho corpéreo foi o padrio observado por Izawa (1980) e Janson (1986) para C. macrocephalus
e C. olivacens. Por outro lado, a dominancia de um macho alfa nao parece seguir um padrio tipico
em C. capucinus e C. albifrons (Fragaszy et al., 2004a). Perry (1998) sugeriu um decréscimo do nivel
de despotismo (intolerancia) exibido pelos machos dominantes das espécies de Cebus, onde C.
apella (Sapajus) seria o tixon com despotismo mais pronunciado, seguido por C. olivacens, C.
capucinus ¢ C. albifrons (Cebus).

De acordo com Fragaszy et al. (2004b), os grupos de C. apella e C. olivaceus contam

com a presenca de um macho alfa que tem maior acesso as fontes de alimento, exibe dominancia



sobre os demais machos adultos, e é preferencialmente solicitado pelas fémeas reprodutivas. Os
demais machos adultos ocupariam porg¢des periféricas, ndo formando aliancas para a defesa do
grupo. Em contraste as duas espécies mencionadas, C. albifrons e C. capucinus apresentam um
sistema social em que, apesar da existéncia de um macho dominante, mais de um macho adulto
pode ser socialmente ativo e reprodutivo. Como conseqiiéncia disso, o macho alfa nao possuiria
exclusividade sobre as fémeas reprodutivas e sobre os recursos alimentares, havendo cooperagao
entre os machos adultos na defesa de cada grupo. Estas espécies diferem ainda na intensidade
com que as fémeas exibem preferéncia pelos machos dominantes como parceiros. De maneira
geral, a escolha de parceiros pelas fémeas em C. apella e C. olivaceus é orientada pelo macho
dominante numa propor¢ao maior que a das outras duas espécies (Fragaszy ez al., 2004c).
Enquanto a hierarquia nos machos ¢ estabelecida através da idade e tamanho
corpéreo e tem como objetivo o maior acesso as fémeas reprodutivas e as melhores fontes de
alimento, nas fémeas ela é matrilinear, com a formagao de grupos de maior proximidade parental,
com o objetivo de defender os recursos necessarios a sua sobrevivéncia (alimento, agua e espago)

e proteger a sua prole (Fragaszy et al., 2004c).

1.3. Dimorfismo sexual em primatas

As causas e implicagdes do dimorfismo sexual em primatas tém sido investigadas em
diferentes taxons através de uma variedade de dados morfologicos como peso corporeo,
comprimento do canino, coloragao e ornamentagao da pelagem (Ford, 1994; Ford & Davis, 1992;
Kay et al, 1988; Plavcan e al, 1995; Plavcan & van Schaik, 1992, 1997). Esses trabalhos
geralmente lancam mao de duas hipoteses para explicar os padroes de dimorfismo sexual
observados: a selecao sexual e a selegdo natural. A primeira operaria através da competi¢ao intra
ou intersexual por parceiros, baseada em diferengas sexuais nas estratégias reprodutivas (Trivers,

1972). A segunda, por sua vez, produzitia diferencas sexuais na morfologia e/ou comportamento
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através da divergéncia de nicho, como forma de reduzir a competi¢ao por alimento (Selander,
1972).

Supde-se que diferentes pressoes seletivas constituam a base dos diferentes padroes
de dimorfismo sexual observados nos primatas, sendo propostos varios modelos teéricos para
explicar, por exemplo, a evolugio do dimorfismo do canino e do tamanho corporeo.
Leutenegger & Cheverud (1982) indicaram que o nivel de dimorfismo sexual em uma
determinada espécie parece ser uma funcio do tamanho do corpo e/ou inércia filogenética. Por
outro lado, Plavcan & van Schaik (1992, 1997) atribuiram o padrao de dimorfismo do canino as
varias formas de competicao intraespecifica. Alguns autores sugeriram ainda que a organiza¢ao
social pudesse representar a fungdo chave na determinacdo do grau de dimorfismo sexual (Kay e#
al., 1988; Leigh, 1995; Ford, 1994; Plavcan & van Schaik, 1992, 1997). De acordo com Ford
(1994), a organizagao social e, principalmente, o nivel de competi¢ao entre os machos parece
estar extremamente associado ao padrio de dimorfismo observado nas espécies de primatas.

Masterson & Hartwig (1998) consideraram os macacos do Novo Mundo como um
grupo favoravel para se investigar hipoteses relacionadas ao dimorfismo sexual. Neste grupo,
existem desde espécies com dimorfismo positivo, onde os machos sio maiores que as fémeas
(caso de Alonatta, Saimiri e Cebus), passando por grupos que aparentam ser sexualmente
monomorficos (como as espécies do género Cuallicebus), até espécies com dimorfismo sexual
negativo, onde as fémeas sio maiores que os machos, como em Ateles paniscus (Ford & Davis,
1992). O dicromatismo sexual, apesar de mais raro nas espécies do Novo Mundo, é observado
em Alouatta caraya, nas populagdes meridionais de A. guariba (Gregorin, 20006), em Pithecia pithecia
(Ayres, 1986; Hershkovitz, 1987) e, em menor grau, em Saiiri (Hershkovitz, 1984; Muniz, 2005).

Quanto ao género Cebus, este tem sido abordado em varios estudos sobre dimorfismo
sexual em primatas (ver, por exemplo, Ford & Davis, 1992; Ford, 1994; Masterson, 1997;
Masterson & Hartwig, 1998, Plavcan & van Schaik, 1992). Os autores que realizaram as duas

revisoes taxonomicas mais recentes do grupo, Torres de Assumpgao (1983) e Silva Junior (2001),
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também perceberam dimorfismo sexual em certos caracteres morfologicos (tufos do capuz e
morfologia do cranio) e morfométricos (medidas cranianas). No entanto, os padroes de
dimorfismo sexual em Cebus foram estudados de forma mais detalhada por Corner & Richtsmeier
(1991); Masterson (1997, 2003) e Masterson & Hartwig (1998).

Varios dos caracteres cranianos examinados por Torres de Assumpgao (1983) mostraram-
se sexualmente dimorficos, o que fez com que ela analisasse machos e fémeas separadamente.
Torres de Assumpg¢ao (1988) notou que a alteracio do formato do capuz estaria associada a
idade. Esta autora também constatou variagdo geografica na forma do capuz dos exemplares
examinados, com a detecgdo de cinco areas de estabilidade para este carater. Ela notou ainda uma
tendéncia das fémeas a apresentarem tufos mais desenvolvidos que os machos.

Silva Janior (2001), por sua vez, encontrou forte variagdo sexual em quatro dos 52
caracteres de morfologia examinados. O primeiro foi quanto a morfologia dos dentes caninos,
com os machos apresentando caninos significativamente maiores do que as fémeas. O segundo
referiu-se a morfologia da sutura interparietal, com a presenca de crista sagital, que é exclusiva
dos machos, sendo esta de grande importancia para o reconhecimento dos grupos supra-
especificos. Outros dois caracteres, morfologia do capuz e morfologia das asas do vomer,
também mostraram alguma tendéncia neste sentido, mas esta nao foi uma tendéncia muito clara.
De acordo com este autor, o desenvolvimento dos tufos do capuz estaria claramente relacionado
as classes etarias. Assim como Torres de Assumpcao (1988), ele também notou uma tendéncia
das fémeas a apresentarem este carater de forma mais conspicua que os machos, porém relatou
que a grande sobreposi¢io exibida por Cebus o levou a descartar a ligacdo deste carater a classes
sexuais (Silva Junior, 2001).

Corner & Richtsmeier (1991) investigaram o crescimento craniofacial de C. apella
(Sapajus), concluindo que o padrio de dimorfismo sexual craniano exibido pelo grupo seria
causado primariamente pelo crescimento mais rapido dos machos em relagao as fémeas, durante

0 mesmo espago de tempo.
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Masterson (1997) investigou os padroes ontogenéticos do dimorfismo sexual e as
formas cranianas interespecificas em duas espécies, C. apella (Sapajus) e C. albifrons. Nesse estudo,
a primeira espécie mostrou-se mais dimorfica que a segunda em variaveis relacionadas ao aparato
mastigatério e a regiao orbital. Estes autores associaram os resultados obtidos as informagdes
disponiveis sobre ecologia e organizagdo social das espécies, o que revelou diferengas sexuais
significativas na dieta e estratégia de forrageio (Janson, 1986; Janson & Boinski, 1992; Robinson
& Janson, 1987; Terborgh, 1983), sugerindo que a selecdo sexual poderia estar relacionada ao
surgimento do dimorfismo no cranio e no peso corporeo.

Masterson & Hartwig (1998) verificaram o nivel de dimorfismo em Cebus e outros
geéneros de primatas neotropicais (Alwatta, Aotus, Ateles, Callicebus, Cacajao, Lagothrix, Saguinus e
Saimiri). De maneira geral, as taxas de dimorfismo diferiram consideravelmente entre os dominios
funcionais neurais e nao-neurais do cranio, sendo Cebus e Alonatta os géneros mais dimoérficos
quanto as dimensdes cranianas. Estes autores consideraram que os niveis relativos de dimorfismo
em diferentes regides funcionais do cranio sio afetados por agdes independentes da selegao
natural. Nesse estudo, C. apella (Sapajus) mostrou-se consistentemente mais dimorfica em relagao
as outras espécies de Cebus para as medidas faciais (aparelho mastigatério), mas nao para as
medidas neurais e de peso corporeo. Esses autores também sugeriram que as diferencas sexuais
observadas em C. apella podiam estar relacionadas as diferengas no comportamento de forrageio e
dieta entre machos e fémeas (ver topico anterior).

A maior parte dos trabalhos que investigaram dimorfismo sexual em primatas (Ford,
1994; Ford & Davis, 1992; Kay e/ al., 1988; Masterson & Hartwig, 1998; Plavcan & van Schaik,
1992, 1997) utilizou somente exemplares adultos, assumindo que os individuos cessariam seu
crescimento assim que a sua denti¢do estivesse completa. No entanto, a falta de estudos sobre
idades anteriores a idade adulta pode acarretar um entendimento incompleto acerca da natureza
deste dimorfismo. Segundo Masterson (1997), a vantagem de se utilizar uma amostra

ontogenética ¢ que os adultos poderiam constituir o resultado de pressoes seletivas distintas
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agindo sobre diferentes estagios do desenvolvimento de um organismo. Neste sentido, niveis
similares de dimorfismo sexual podem ser gerados por diferentes processos ontogenéticos,
refletindo causas evolutivas distintas (Leigh, 1992).

Estudos demonstraram a existéncia de dois processos ontogenéticos responsaveis
pelo padrio de dimorfismo sexual exibido pelos primatas antropoéides (ver Leigh, 1992, 1995;
Shea, 1986). O primeiro caracteriza-se pela auséncia de bimaturismo sexual (diferenga na idade de
maturidade sexual), no qual a maior taxa de crescimento dos machos seria o principal fator
responsavel pelo padrio de dimorfismo observado. Por essa perspectiva, machos e fémeas teriam
periodos de crescimento muito semelhantes, e a diferenca estaria basicamente nas taxas de
crescimento. O segundo, por sua vez, implicaria na presen¢a de bimaturismo sexual, onde os
machos possuiriam a mesma taxa de crescimento das fémeas, mas cresceriam por um periodo
prolongado. Neste caso, o principal fator responsavel seria o tempo e nao a taxa de crescimento.
Ravosa & Ross (1994) chamaram a atencdo para a possibilidade de que estes dois processos
pudessem agir em conjunto ou mesmo em diferentes fases do desenvolvimento de um individuo.

Vale ressaltar que nos trabalhos de Ford (1994), Masterson (1997, 2003) e Masterson
& Hartwig (1998), C. apella mostrou-se mais dimorfica em relagao as demais espécies do género,
sendo que todas as espécies de macacos-prego eram anteriormente consideradas subespécies de
C. apella, sendo analisadas em conjunto por estes autores. O arranjo taxonomico seguido neste
estudo, proposto por Silva Junior (2001), considera tais taxons como espécies validas, que
experimentaram consideravel grau de diferenciacio morfoldgica. Supde-se também que estes
taxons estejam sujeitos a diferentes pressoes seletivas, uma vez que ocupam diferentes tipos de
ambientes, que incluem desde os mais secos, como as caatingas (C. /bidinosus) e cerrados (C.
libidinosus e C. cay) até os mais umidos, como a Mata Atlantica (C. rbustus, C. flavius, C.
xanthosternos e C. nigritus) e a Amazonia (C. apella e C. macrocephalus).

Com base nas informacgdes expostas, parti da hipétese de que os trabalhos sobre o

dimorfismo sexual no género (Masterson, 1997, 2003; Masterson & Hartwig, 1998) tenham
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superestimado ou mesmo subestimado o grau de dimorfismo presente nos macacos-prego. Por
este motivo, decidi investigar os padroes de dimorfismo sexual craniano ao longo do
desenvolvimento de seis espécies de Sapajus, analisando cada uma separadamente. As excegdes
toram C. xanthosternos e C. flavius (espécie recentemente revalidada) pela exigtiidade das amostras

disponiveis em museus brasileiros.
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1.4. Justificativa

O avango dos estudos de sistematica, biogeografia e biologia geral de primatas
neotropicais, especialmente taxons que ocorrem na regido Amazonica, ainda estd serilamente
comprometido pela deficiéncia de dados basicos (Silva Junior, 1998). Assim, espero que este
trabalho possa auxiliar na compreensao da natureza da variagdo exibida por Cebus, contribuindo
para os estudos taxonomicos e filogenéticos (existe uma série de dificuldades na definicio de
caracteres informativos para filogenia) e também para a compreensio dos mecanismos

envolvidos no padriao de dimorfismo sexual exibido pelos primatas neotropicais.
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2. Objetivos

2.1. Objetivo geral

Identificar as diferencgas existentes entre os sexos no decorrer do desenvolvimento de C. apella, C.
macrocephalus, C. libidinosus, C. cay, C. nigritus e C. robustus, verificando a existéncia de diferenciagao
entre os taxons no conjunto de caracteres sexuais secundarios, dentro das respectivas classes

etarias.

2.2. Objetivos especificos
- Descrever a série de alteragoes cranianas ao longo do desenvolvimento de seis espécies de Cebus
Sapajus): C. apella, C. macrocephalus, C. libidinosus, C. cay, C. nigritus e C. robustus com base em 20

medidas cranianas;

- Descrever a sequéncia de alteragdes qualitativas na morfologia craniana ao longo do

desenvolvimento das mesmas espécies, verificando possiveis diferengas entre os sexos nas

diversas faixas etarias;

- Verificar diferengas sexuais em relagiao ao desenvolvimento dos tufos do capuz nas seis espécies

em questao;

- Confrontar os resultados obtidos entre as espécies estudadas, com o intuito de verificar

possiveis diferencas interespecificas quanto ao grau e padrao de dimorfismo sexual exibido.
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3. Material e Métodos

Examinei 774 espécimes depositados nas cole¢cbes de mamiferos do Museu Paraense
Emilio Goeldi (MPEG), Museu de Zoologia da Universidade de Sio Paulo (MZUSP), Museu
Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro (MNR]), Instituto de Pesquisas da Amazonia

(INPA) e Colegaio de Referéncia do Instituto de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua

(IDSM).

3.1. Determinacao das classes etarias

Em principio, cada cranio foi alocado em uma das quatro classes etarias definidas a
partir dos estudos de Melhem (1962), Muniz (2005), Silva Junior (2001), Torres de Assumpgao
(1983) e Vivo (1988). Determinei estas classes de acordo com a morfologia da arcada, descrita
com base na seqiéncia eruptiva dos dentes deciduos e permanentes (Della Serra, 1952) e do
grau de fechamento das suturas cranianas (Tabela 3). Segundo Della Serra (1952), a sequiéncia
eruptiva dos dentes permanentes de Cebus seria a seguinte: M1, 11, 12, M2, P1, P3, P2, C e M3.
A nomenclatura dentaria que adotei neste trabalho foi a mesma utilizada por Rosenberger &

Kinzey (1976).

Tabela 3: Descricio das classes etarias utilizadas inicialmente neste estudo.
IDADE DESCRICAO

Infante Exemplar com denti¢do decidua completa ou incompleta, sem qualquer
dente permanente

Jovem Exemplar cuja denti¢do apresenta estagios intermediarios entre a idade
infante e subadulta

Subadulto Exemplar com terceiros molares, quando existentes, canino ou ambos
incompletamente irrompidos

Adulto Exemplar com denti¢do permanente completa
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3.2. Dados morfométricos
Apbs alocar cada cranio em sua respectiva classe etaria, mensurei 20 caracteres
definidos a partir dos estudos feitos por Muniz (2005) e Silva Junior (2001). Estes caracteres
estao inseridos nos trés dominios cranianos utilizados no trabalho de Masterson & Hartwig

(1998): neural, facial e neutro.

A obtenc¢ao dos dados foi realizada através do uso de um paquimetro digital com
afericdo minima 0,01 mm. Os valores foram dispostos em uma ficha desenhada para
exemplares individuais, onde foram anotadas informagoes sobre o numero de registro em
museu, sexo, origem geografica, dados morfométricos, dados da morfologia do cranio, dados

do desenvolvimento dos tufos do capuz e outras observagdes.

Segue abaixo a descricdo dos caracteres craniométricos examinados por dominio

craniano (ver também Figuras 4 a 8):
Dominio neural

LBO (largura entre as Orbitas): entre os pontos mais externos das bordas orbitarias,
aproximadamente no plano horizontal.

EEU (maior largura craniana): entre os pontos mais laterais entre as faces laterais da caixa
craniana. Em Cebus ocorre variagao individual, com estes pontos ocorrendo ora no osso parietal,
ora no osso temporal (Silva Junior, 2001).

FOM (largura do Foramen Magnum): medida entre os pontos situados nos rebordos laterais do

buraco occipital

Dominio Facial
ACM (altura do ramo mandibular): da base da mandibula a borda superior do condilo

mandibular.
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CMA (comprimento da mandibula): do infradentario ao ponto mais saliente da borda do ramo
mandibular.

BCS (distancia entre os caninos superiores): considerando as bordas externas dos alvéolos como
pontos de referéncia.

EKS (maior largura entre os molares superiores): entre os dentes molares superiores, tendo as
bordas externas dos alvéolos como pontos de referéncia.

BCI (largura entre os caninos): entre os caninos inferiores, tendo as bordas externas dos alvéolos
como pontos de referéncia, o que permite a mensuracio mesmo quando os dentes ja estiverem
perdidos.

EKI (largura maxima dos molares inferiores): medida entre os dentes molares inferiores, tendo as
bordas externas dos alvéolos como pontos de referéncia.

CMS (distancia canino-terceiro molar superior): entre os dentes canino e terceiro molar superior.
CMI (distancia canino-terceiro molar inferior): entre os dentes canino e terceiro molar inferior,
tendo as bordas externas dos alvéolos como pontos de referéncia.

IGN (distancia infradental-gnatio): entre a extremidade inferior e superior da sinfise mandibular.
Z1G (distancia bi-zigomatica): medida nos pontos correspondentes a maior largura entre as
margens exteriores dos arcos zigomaticos.

PAL (comprimento do palato): medido na linha média, desde um ponto entre os incisivos até a
borda posterior da espinha palatal.

LPA (largura do palato): entre as bordas internas dos alvéolos dos terceiros molares superiores.

CAN (comprimento do canino): medida da base alveolar até a extremidade livre do canino.

Dominio neutro

NPR (distancia nasio-préstio): do nasio ao prostio.

BVE (altura craniana): do basio ao ponto mais alto da sutura interparietal.
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POP (distancia prostio-opstocranio): do ponto mais saliente da borda alveolar do maxilar
superior entre os incisivos médios, ao ponto que na parte superior do cranio mais se afasta da
glabela.

LNA (largura nasal): entre os pontos mais externos das bordas nasais.
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Figura 4: Medidas cranianas utilizadas no presente estudo, sob uma perspectiva da caixa craniana
(Modificado de Silva Junior, 2001).
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CAN

Figura 5: Vista lateral do cranio de Cebus com as medidas cranianas utilizadas no presente estudo
(Modificado de Silva Janior, 2001).
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Figura 6: Vista ventral do cranio de Cebus com as medidas cranianas utilizadas no presente estudo
(Modificado de Silva Janior, 2001).

\GH

CMA

Figura 7: Vista lateral da mandibula de Cebus com as respectivas medidas utilizadas no presente estudo
(Modificado de Silva Janior, 2001).
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EKI1

CML

Figura 8: Vista superior da mandibula de Cebus com as respectivas medidas utilizadas no presente estudo

(Modificado de Silva Junior, 2001).

3.3. Dados motfolégicos

3.3.1. Morfologia craniana
Examinei 12 caracteres cranianos discretos utilizados por Silva Junior (2001),
comparando-os em suas respectivas classes sexuais e etdrias, com o objetivo de verificar a
existéncia de possiveis diferengas sexuais em cada espécie e entre os taxons estudados. Além
destes caracteres, verifiquei a existéncia de outros que também pudessem demonstrar
dimorfismo sexual. Os trabalhos de Hershkovitz (1977) e Hill (1960) serviram de base para o

reconhecimento destas possiveis diferencas sexuais.
Os caracteres morfologicos cranianos examinados foram os seguintes:

1. Morfologia da base da mandibula

2. Motfologia do osso frontal

3. Motfologia dos dentes caninos

4. Morfologia do ramo mandibular ascendente

5. Motfologia da sutura interparietal (crista sagital)
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6. Morfologia dos condilos mandibulares

7. Mortfologia dos condilos occipitais

8. Mortfologia das cavidades otbitais

9. Morfologia da regido da sinfise mandibular

10. Motfologia da disposiciao dos ramos mandibulatres
11. Motfologia da caixa craniana

12. Motfologia dos atcos zigomaticos

3.3.2. Tufos do capuz

Com o intuito de verificar possiveis diferencas sexuais relacionadas ao desenvolvimento
dos tufos do capuz, examinei peles incorporadas as trés colegoes visitadas, agrupadas por sexo,
classe etaria e localidade. Estabeleci quatro categorias de desenvolvimento dos tufos do capuz,
utilizando como base a descri¢ao realizada por Silva Junior (2001) para cada taxon. Os resultados
serdo apresentados na forma de histogramas.

Segue uma breve descricio de cada estado de carater (ver também, como exemplo,
morfologia dos tufos de C. nigritus, Figura 9).

0- tufos nao desenvolvidos;

1- tufos pouco desenvolvidos, a maioria dos pélos com o mesmo comprimento, nao formando
ainda a morfologia descrita por Silva Junior (2001) para cada taxon;

2- tufos desenvolvidos, correspondendo a moda descrita por Silva Junior (2001) para cada
espécie;

3- tufos bem desenvolvidos, correspondendo a exacerba¢ao da moda descrita por Silva Jinior

(2001).
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Figura 9: Padriao da morfologia do capuz no variante geografico de Cebus nigritus, ao sul do rio Parafba do
Sul - ilustragdo retirada de Hill, 1960. Parte inferior: seqliéncia cronolégica de transformagao do capuz de
C. nigritus, a esquerda do rio Paraiba do Sul - ilustracdo retitada de Torres de Assumpcio, 1983 (Retirado
de Silva Junior, 2001).

3.3.3. Analise dos dados quantitativos

Submeti os caracteres quantitativos ao teste de normalidade de Kolmogorov-Smirnov.
Uma vez verificada a normalidade dos dados, submeti-os ao teste # de Student (Sokal & Rolf, 1981;
Zar, 1996) com nivel de significancia alfa corrigido através do ajuste de Bonferroni para
comparagao entre as médias dentro das classes etarias reconhecidas para verificar possiveis
diferencas sexuais (Rice, 1989; Zar, 1996).
Em seguida, transformei todos os dados em logaritmos naturais de base 10, submetendo-
os, posteriormente, as analises multivariadas.
Analisei as classes etarias estabelecidas através de Analise de Componentes Principais
(ACP), seguida de Analise de Funcdao Discriminante (AFD), utilizando o método da distancia de
Mahalanobis para testar a significancia dos agrupamentos identificados. Empreguei também uma
ACP, seguida do Teste de Hotelling, quando apenas dois grupos etarios foram confrontados.
A ACP ¢é uma técnica utilizada para examinar as relagdes entre um conjunto de p

variaveis correlacionadas, transformando-as em um novo conjunto de varidveis nio
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correlacionadas denominadas Componentes Principais. Estas novas variaveis sio combinagdes
lineares das variaveis originais (Manly, 1994). De acordo com Monteiro & Reis (1999), o objetivo
desta analise é verificar se alguns componentes podem “explicar’” a maior parte da variagao nos
dados originais, tentando reduzir em poucas dimensdes a maioria da variabilidade apresentada
por um numero grande de descritores.

Através da AFD é possivel observar como dois ou mais grupos de objetos podem ser
separados a partir de varias medidas simultaneamente (Klecka, 1980; Manly, 1994) e quais destas
medidas estdao separando-os mais (Klecka, 1980). A porcentagem de casos corretamente
agrupados ¢ um indicativo de quao bem os grupos podem ser separados a partir das variaveis
(Manly, 1994). As observacoes para a AFD sio aplicaveis ao Teste de Hotelling, que pode ser
considerado uma AFD para dois grupos estabelecidos « priori.

Todos os procedimentos estatisticos foram realizados com o auxilio dos soffwares Systat

10, Statistica 6.0 e Past 2.0.
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4. Resultados
4.1. Refinamento de classes etarias em adultos

Durante exame do material depositado na cole¢io de mamiferos do MPEG,
verifiquei a possibilidade de refinar a classe de adultos estabelecida @ priori. Percebi
heterogeneidade consideravel quanto ao nivel de desgaste dentario exibido e grande variagio na
morfologia craniana, principalmente em relagdo ao tamanho do cranio, fechamento das suturas
cranianas e morfologia do osso frontal e da crista sagital. Em principio, observei apenas o grau de
desgaste dos molares, sem levar em considera¢io as demais caracteristicas utilizadas para
estabelecer as classes etarias. Decidi por ndo considerar o desgaste dos pré-molares, por ter
constatado forte variagdo no intervalo de tempo e na ordem de erup¢io dos mesmos. Pelos
motivos citados, estes dentes sio considerados pouco confiaveis para a estimativa de idade em
Cebus (Della Serra, 1952; P. Guedes, comunicagao pessoal). Somente apds alocar os individuos
em suas classes etarias, com base apenas no grau de desgaste dos molares, foi que descrevi as
caracteristicas mais frequentes e a variagao dentro de cada grupo.

Apesar de ter feito observagdes qualitativas para todas as espécies, pude realizar
analises morfométricas apenas para os adultos de C. ape/la, pois nao existiam amostras suficientes
das demais espécies para a realizacao de analises de dimorfismo sexual para classes refinadas de
adultos. Mesmo com a grande variacdo exibida pelos macacos-prego, verifiquei que na maioria
dos exemplares o desgaste dentirio ¢ mais intenso nas cuspides linguais da arcada superior e
inferior. A abrasio do esmalte se inicia na regiao distal do primeiro molar superior, avangando em
direcao as cuspides mesiais. Este desgaste parece geralmente se iniciar nos M1, seguindo em
dire¢ao aos M3. Em relagao a sequiéncia eruptiva, constatei ainda variagio na eclosio do ultimo
dente permanente, sendo ora o terceiro molar (M3), ora o canino (C). Seguem as descri¢oes de
cada grupo de adulto e as analises morfométricas somente para os adultos de C. apella.

As fémeas adultas se mostraram mais estaveis, sendo telativamente ficil o

reconhecimento de dois grupos distintos. O primeiro (AD1) caracterizou-se por apresentar linhas
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temporais formando uma faixa larga e projetada ao longo dos ossos frontal e parietal, com os
exemplares apresentando M2 e M3 pouco desgastados, com cuspides paracone e protocone
apresentando desgaste estreito. O segundo (AD?2), por apresentar linhas temporais formando
uma faixa estreita na regido central da caixa craniana e mais larga na extremidade anterior (regido
superciliar) e posterior (proximo a crista lambdoidal), com os exemplares possuindo desde M2 e
M3 com cuspides apresentando desgaste pronunciado até molares com varios graus de exposi¢ao

de dentina.

Figura 10: Morfologia craniana mais freqiiente nas fémeas adultas dos macacos-prego (Sapajus). A
esquerda um exemplar pertencente ao primeiro grupo (AD1) e a direita, (AD2). Barras= 2 cm

O resultado da analise discriminante (Teste de Hotelling) para as duas classes de fémeas
adultas de C. apella (AD1 e AD2) foi estatisticamente significativo (p= 0,02; Tabela 4), com as
equagdes desta analise classificando 70% dos individuos corretamente. As varidveis que mais
contribuiram para a separagdo dos grupos foram BCS, CMS e NPR, as duas primeiras

relacionadas ao aparato mastigatério e a dltima a regido neutra do cranio.
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Tabela 4: Teste de Hotelling para as duas classes de fémeas adultas de C. apella, utilizando classe etaria
como varidvel de agrupamento (Classes etarias consideradas: AD1 e AD?2).

Carater T? Carater T?
CAN 10,524 CMS -13,927
CMA -10,798 BCS -14,485
NPR -12,16 ACM 4,6995
LNA 2,2057 - - - -
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Figura 11: Grafico discriminante do Teste de Hotelling para as duas classes de fémeas adultas de C. ape/la.
As barras azuis representam as fémeas AD1 e as vermelhas as AD2.

Os machos adultos, por sua vez, mostraram grande variacdo nos trés grupos
distinguiveis @ priori. No primeiro (AD1), os exemplares apresentaram M2 e M3 com desgaste
superficial nas cuspides mesiais (paracone e protocone) e sem exposicio de dentina, cranios
pouco robustos quando comparados aos dos espécimes dos outros dois grupos de adultos (AD2
e AD3) e presenca de faixa craniana estreita e pouco projetada, semelhante a dos individuos
subadultos. No segundo (AD?2), os exemplares também apresentavam dentes sem exposi¢ao de
dentina, porém possuiam M2 e M3 com maior grau de desgaste das cuspides mesiais, além da

presenca de cristas sagitais que iam desde pouco até bem desenvolvidas. Os cranios destes
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espécimes mostraram-se mais robustos que os cranios dos exemplares do primeiro grupo (AD1).
Por fim, o terceiro grupo (AD3) caracterizou-se por apresentar molares com varios graus de
exposi¢ao de dentina, cranios tdo robustos quanto os da segunda classe e cristas sagitais que

também iam desde pouco a bem desenvolvidas.

Figura 12: Morfologia craniana mais freqiiente nos machos adultos dos macacos-prego (Sapajus). A
esquerda um exemplar pertencente ao primeiro grupo (AD1) e a direita, (AD2). Barras= 2 cm

Para os trés grupos de machos adultos, duas fun¢oes discriminantes foram consideradas
estatisticamente significativas (p= 0,0000). Entretanto, houve grande sobreposicao de individuos,
principalmente entre os pertencentes as classes AD2 e AD3. As equagdes da AFD classificaram
corretamente apenas 60% dos individuos (ver Tabela 5 e Figura 13). As variaveis que mais
contribuiram para a separagao de tais grupos foram ZIG, CMI e ACM, todas pertencentes ao

aparelho mastigatério.
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Tabela 5: Analise de Func¢do Discriminante para as classes etarias dos machos de C. apella, utilizando classe
etaria como variavel de agrupamento (Classes etarias consideradas: jovens, subadultos e adultos)

Lambda de Wilk 0,6902
F 37238
gl 14,256
P 0,0000
Coeficientes canbénicos I II
NPR 2,005 16,943
Z1G 34,68 -44.265
BCS -5,917 37,24
CAN -1,38 -5,373
ACM 14,194 19,249
CMA -2,849 14,073
CMI -23.79 -19,265
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Figura 13: Grafico dos valores das duas primeiras fun¢oes candnicas da Andlise Discriminante para as
classes etarias refinadas dos machos adultos de C. apella (AD1, AD2 e AD3). As elipses representam a area
de 95% dos pontos para cada classe. Em vermelho AD1, azul AD2 e verde AD3.

Baseando-me nos resultados morfométricos e nos morfoldgicos, decidi por considerar
apenas dois grupos de adultos para as analises de dimorfismo sexual em C. apella (AD1 e AD2).

Para tanto, reuni os dois grupos de machos adultos que apresentaram maior sobreposi¢ao na
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AFD e que exibiram maiores semelhan¢as morfoldgicas (AD2 e AD3), os quais, em conjunto,

passaram a ser tratados no presente trabalho como AD2 (Tabela 06).

Tabela 6: Resumo descritivo das duas classes refinadas de adultos de C. apella, AD1 e AD2.

Caracteristicas

Machos adultos

Fémeas adultas

AD1

AD?2

AD1

AD?2

Desgaste dentario

Faixa/crista sagital

Espécimes com
desgaste estreito nas

caspides distais do M2
e M3 e sem exposicao

de dentina

Faixa estreita e pouco

projetada

Desde espécimes
com desgaste largo
nas caspides distais e
estreito nas mesiais
do M2 e M3, até os
com exposicdo de
dentina

Crista sagital pouco a
bem desenvolvida

Desgaste estreito
nas caspides
mesiais do M2 e
M3, sem
exposi¢ao de
dentina

Faixa larga e
projetada

Desde espécimes
com desgaste largo
nas caspides distais
e estreito nas
mesiais do M2 e
M3, até os com
exposicio de
dentina

Faixa estreita,
chegando a formar
uma linha em
alguns espécimes

4.2. Analises morfométricas

Cebus apella (Linnaeus, 1758)

Esta foi a unica espécie em que pude testar diferengas sexuais nos jovens e nas duas

classes de adultos separadamente (AD1 e AD2). As Tabelas A, B ¢ C (Anexo) contém a

estatistica descritiva dos jovens, subadultos e adultos deste taxon.

A ACP demonstrou que a maior parte da variagao apresentada pelos grupos etarios

dos machos de C. apella pode ser explicada pelos trés primeiros componentes (88,72%), e que as

variaveis que melhor descreveram esta variacao foram NPR, ZIG, BCS, CAN, ACM, CMA e

CM]I, todas pertencentes a regiao facial, principalmente ao aparelho mastigatorio.

Os resultados da AFD para as classes etarias de machos e fémeas de C. apella podem

ser vistos na Tabela 7 (ver também Figuras 13 e 14). Duas fun¢oes discriminantes foram

consideradas estatisticamente significativas (p= 0,0000), com as equagoes desta analise
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classificando corretamente 94% dos individuos machos e 92% das fémeas. As variaveis com o

maior poder de discrimina¢ao entre os grupos de machos foram CMI, ACM e NPR; para as

fémeas, CMS, CAN e LNA.

Tabela 7: Analises de Func¢do Discriminante realizadas separadamente em machos e fémeas de C. apella,
utilizando classe etiria como variavel de agrupamento (Classes etdrias consideradas: jovens, subadultos e

adultos
Machos Fémeas
Lambda de Wilk 0,1257 Lambda de Wilk 0,2352
F 44747 F 16,5376
gl 14,344 gl 14,218
P 0,0000 P 0,0000
Coeficientes candnicos I 11 Coeficientes candnicos 1 11
NPR 6,123 4,796 CAN 0,372 0,796
Z1G 3,225 1,697 CMA 0,112 -0,167
BCS 2,041 7,766 NPR 0,21 -0,355
CAN -0,953 26,14 LNA 0,334 0,12
ACM 11,379 -7.049 CMS 0,493 -0,306
CMA 3,402 -4.601 BCS 0,18 0,259
CMI 12,991 2741 ACM 0,011 -0,137
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Figura 14: Grafico dos valores das duas primeiras fungdes canodnicas da Analise Discriminante para as
classes etarias dos machos de C. gpella. As elipses representam a area de 95% dos pontos para cada classe.
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Figura 15: Grafico dos valores das duas primeiras funcoes candnicas da Andlise Discriminante para as
classes etarias das fémeas de C. apella. As elipses representam a area de 95% dos pontos para cada classe.
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As fémeas jovens apresentaram médias levemente maiores que as dos machos. A
partir da idade subadulta, as médias dos machos foram maiores que as das fémeas para a maior
parte das variaveis. Apesar disso, a analise univariada indicou que ainda nao ha diferenca
estatisticamente significativa entre os sexos para estas duas classes etarias (ver Tabelas 8 e 9).

Tabela 8: Comparacio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas jovens de C. apella através
do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de a0 = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP 1,429 1,000 FOM -0,040 1,000
BVE 0,305 1,000 PAL 0,762 1,000
NPR 2,506 0,344 LPA -1,406 1,000
CMS 0,152 1,000 EKS -0,293 1,000
EEU 1,506 1,000 ACM 0,309 1,000
LBO -0,845 1,000 CMA -1,162 1,000
Z1G 0,167 1,000 CMI 0.915 1.000
LNA -1.784 1.000 IGN 0.528 1.000
BCS 0.120 1.000 EKI -0.596 1.000
CAN 0.211 1.000 BCI -0.272 1.000

Tabela 9: Comparacdo das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas subadultos de C. apella
através do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP -0,875 1,000 FOM -0,363 1,000
BVE -0,277 1,000 PAL 0,111 1,000
NPR -1,407 1,000 LPA 1,167 1,000
CMS -0,666 1,000 EKS -1,114 1,000
EEU -0,482 1,000 ACM -1,204 1,000
LBO -1,508 1,000 CMA -0,253 1,000
Z1G -1,320 1,000 CMI -0,752 1,000
LNA -1,229 1,000 IGN -1,548 1,000
BCS -1,386 1,000 EKI -0,855 1,000
CAN -2.331 0,509 BCI -1,970 1,000

Houve a emergéncia de um novo padriao de dimorfismo sexual craniano nos adultos, no
qual a maioria das varidveis passou a apresentar diferencas significativas (N=15), sendo 10 destas

relacionadas ao aparelho mastigatério (Tabela 10).
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Tabela 10: Comparagdo das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas adultos de C. apella
através do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf.  Carater t p Bonf.
POP -8,775 0,000 FOM -1,287 1,000
BVE -7,158 0,000 PAL -7,203 0,000
NPR -4,765 0,000 LPA -2,753 0,158
CMS -8,700 0,000 EKS -5,180 0,000
EEU -3,536 0,016 ACM 7,741 0,000
LBO -6,015 0,000 CMA -2,492 0,312
Z1G -10,751 0,000 CMI -6,215 0,000
LNA -5,190 0,000 IGN -7,563 0,000
BCS -7,833 0,000 EKI -4,162 0,002
CAN -11,030 0,000 BCI -8,009 0,000

Realizei também os testes de dimorfismo sexual para as duas classes de adultos
separadamente (AD1 e AD2). Percebi um aumento gradual do numero de caracteres
significativamente dimoérficos, com o primeiro grupo de adultos (AD1) possuindo 17 variaveis

dimoérficas, e o segundo (AD2) 19.

Tabela 11: Comparagio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas AD1 de C. apella através
do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de a = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP -9,300 0,000 FOM -3,548 0,013
BVE -6,927 0,000 PAL -7,897 0,000
NPR -6,102 0,000 LPA -3,833 0,005
CMS -10,689 0,000 EKS -6,319 0,000
EEU -5,071 0,000 ACM -6,946 0,000
LBO -7,652 0,000 CMA -0,833 1,000
Z1G -11,184 0,000 CMI -11,136 0,000
LNA -5,187 0,000 IGN -8,966 0,000
BCS -9,290 0,000 EKI -5,069 0,000
CAN -5,234 0,000 BCI -10,246 0,000
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Tabela 12: Comparagio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas AD2 de C. apella através

do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de a = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP -13,165 0,000 FOM -4,366 0,001
BVE -10,868 0,000 PAL -10,654 0,000
NPR -9,788 0,000 LPA -7,934 0,000
CMS -9,692 0,000 EKS -10,356 0,000
EEU -7,667 0,000 ACM -13,045 0,000
LBO -11,533 0,000 CMA -1,318 1,000
Z1G -19,391 0,000 CMI -11,163 0,000
LNA -10,705 0,000 IGN -10,838 0,000
BCS -14,811 0,000 EKI -7,162 0,000
CAN -5,600 0,000 BCI -11,930 0,000

Cebus macrocephalus Spix, 1823

Pude testar diferencas nas médias sexuais somente na classe dos adultos desta espécie.

A Tabela D (Anexo) contém o tamanho da amostra, a média e o desvio padrao de machos e

fémeas deste taxon.

Apenas trés variaveis apresentaram dimorfismo sexual significativo nos adultos, todas

relacionadas ao aparelho mastigatério (Tabela 13). A variavel CAN nao pode ser testada devido

ao nimero insuficiente de espécimes (IN<4).

Tabela 13: Comparagio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas adultos de C.
macrocephalus através do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o =

0,0025.

Carater t p Bonferroni Carater t p Bonferroni
POP -3,387 0,053 FOM -1,241 1,000
BVE -3,229 0,077 PAL -5,332 0,000
NPR -3,136 0,096 LPA -1,797 1,000
CMS -2,965 0,143 EKS 0,071 1,000
EEU -1,068 1,000 ACM -3,822 0,019
LBO -1,970 1,000 CMA -9,461 0,000
Z1G -5,300 0,001 CMI -3,136 0,096
LNA 1,524 1,000 IGN -3,068 0,113
BCS -4,533 0,003 EKI -1,330 1,000
CAN - - - - BCI -1,293 1,000
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Cebus libidinosus Spix, 1823

Para esta espécie, pude testar dimorfismo sexual em trés classes etarias: jovens,
subadultos e adultos. As Tabelas E, F e G (Anexo) contém o tamanho da amostra, a média ¢ o
desvio padrao das variaveis cranianas de machos e fémeas deste taxon.

A ACP demonstrou que a maior parte da variagao apresentada pelos grupos etarios
dos machos de C. /zbidinosus pode ser explicada pelos trés primeiros componentes (90,34%), e que
as variaveis que melhor descreveram esta variagao foram CAN, CMS, ACM, CMI, IGN, BCS e
Z1G, todas relacionadas ao aparato mastigatorio.

O resultado da AFD para verificar o comportamento das classes etarias dos machos
mostrou-se significante (p= 0,0000), como pode ser visto na Tabela 14. As equagoes desta analise
classificaram corretamente 69% dos individuos. As variaveis que mais contribuiram para a

separacdo de tais grupos foram CAN, ACM e IGN, todas relacionadas ao aparato mastigatorio.

Tabela 14: Anilise de Funcido Discriminante para as classes etarias dos machos de C. /ibidinosus, utilizando
classe etaria como variavel de agrupamento (Classes etarias consideradas: jovens, subadultos e adultos).

Lambda de Wilk 0,1117
F 11,1023
gl 14,78
p 0,0000
Coeficientes candnicos I 11
CAN 0,337 0,399
CMS 0,83 0,4
ACM 0,324 0,867
CMI 0,04 0,041
IGN 0,113 -0,403
BCS 0,139 -0,136
Z1G -0,55 -1,43
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Figura 16: Grafico dos valores das duas primeiras fungdes canodnicas da Analise Discriminante para as
classes etarias dos machos de C. fibidinosus. As elipses representam a area de 95% dos pontos.

A ACP demonstrou que a maior parte da varia¢ao apresentada pelos grupos etarios das
temeas de C. libidinosus pode ser explicada pelos trés primeiros componentes (87,27%), e que as
variaveis que melhor descreveram esta variagao foram CMS, LNA, BCS, CAN, ACM e CMA,
relacionadas a principalmente ao aparato mastigatorio.

O resultado da analise discriminante (Teste de Hotelling) para as classes etarias das
femeas foi estatisticamente significativo (p= 0,0000) e as equagOes desta analise classificaram

corretamente 92,16% dos individuos (Tabela 15 e Figura 17). As variaveis com maior poder de

distingdo entre os grupos foram BCS, ACM e CMA.

Tabela 15: Teste de Hotelling para as duas classes de fémeas de C. Zbidinosus, utilizando classe etaria como
variavel de agrupamento (Classes etarias consideradas: subadultas e adultas).

Carater T? Carater T?
CMS 12,474 CAN -18,941
LNA -2,6486 ACM -42,382
BCS -53,999 CMA -33,051
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Figura 17: Grafico discriminante do Teste de Hotelling para as classes etiria das témeas de C. Zbidinosus.
As barras azuis representam as fémeas subadultas e as vermelhas as fémeas adultas.

Apesar dos machos jovens apresentarem médias maiores que as das fémeas, nenhuma
variavel foi significativamente dimorfica nesta idade. Apenas o comprimento do canino (CAN)

apresentou dimorfismo sexual significativo na idade subadulta (Tabelas 16 ¢ 17).

Tabela 16: Comparagdo das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas jovens de C. [bidinosus
através do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP  -1,730 1,000 FOM  -0,182 1,000
BVE  -1,547 1,000 PAL -1,369 1,000
NPR  -0,218 1,000 LPA -0,910 1,000
CMS  -1,160 1,000 EKS -1,047 1,000
EEU -1,141 1,000 ACM  -1,302 1,000
LBO  -1,113 1,000 CMA  -1431 1,000
Z1G 0,201 1,000 CMI -1,548 1,000
LNA  -1,888 1,000 IGN -1,880 1,000
BCS -1,849 1,000 EKI -1,215 1,000
CAN  -2306 0,679 BCI -1,333 1,000
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Tabela 17: Comparacio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas subadultos de C.

libidinosus através do teste t (os valores estatisticamente significativos estio em vermelho). Valor de o =
0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP -0,863 1,000 FOM -1,376 1,000
BVE -0,623 1,000 PAL -0,403 1,000
NPR -1,258 1,000 LPA -0,873 1,000
CMS -1,938 1,000 EKS -1,892 1,000
EEU -0,296 1,000 ACM -2,757 0,225
LBO -2,097 0,944 CMA -1,443 1,000

ZIG 2210 0,746 CMI 0342 1,000
LNA  -1214 1,000 IGN 1715 1,000
BCS 23,681 0,025 EKI 1,405 1,000
CAN 4917 0,002 BCI 3,185 0,083

Um novo padrio foi evidenciado nos adultos, que apresentaram 10 variaveis com
diferencas significativas, das quais sete estavam relacionadas ao aparelho mastigatorio, duas a

regido facial e uma ao dominio neutro craniano (Tabela 18).

Tabela 18: Comparagao das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas adultos de C. lbidinosus
através do teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP -5,889 0,000 FOM 0,349 1,000
BVE -1,838 1,000 PAL -5,034 0,000
NPR -4,558 0,001 LPA 0,601 1,000
CMS -7,932 0,000 EKS -3,008 0,078
EEU -1,613 1,000 ACM -4,232 0,002
LBO -3,017 0,076 CMA 0,300 1,000
Z1G -4,206 0,002 CMI -1,847 1,000
LNA -1,961 1,000 IGN -8,773 0,000
BCS -5,314 0,000 EKI -0,861 1,000
CAN -5,458 0,001 BCI -6,231 0,000
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Cebus cay (1liger, 1815)

Nesta espécie, os testes para comparag¢ao entre 0s sexos s6 puderam ser realizados
para a classe de adultos. A Tabela H (Anexo) resume a estatistica descritiva realizada para machos
e fémeas deste taxon.

Os resultados do teste t apontaram apenas sete variaveis sexualmente dimorficas, seis
pertencentes a regido do aparelho mastigatério e apenas uma ao dominio neutro do cranio

(Tabela 19).

Tabela 19: Comparagio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas adultos de C. cay através
do teste t (os valores estatisticamente significativos estao em vermelho). Valor de a = 0,0025.

Carater t p Bonferroni Carater t p Bonferroni
POP -4,880 0,001 FOM -1,145 1,000
BVE -3,493 0,031 PAL -2,812 0,175
NPR -1,306 1,000 LPA -0,801 1,000
CMS -6,588 0,000 EKS -2,856 0,157
EEU -2,409 0,451 ACM -3,720 0,017
LBO -2,935 0,129 CMA -0,795 1,000
Z1G -5,736 0,000 CMI -2,782 0,188
LNA -2,088 0,914 IGN -5,980 0,000
BCS -4,803 0,001 EKI -1,808 1,000
CAN -8,295 0,000 BCI -5,119 0,000

Cebus nigritus (Goldfuss, 1809)

Para esta espécie, pude testar dimorfismo sexual em duas classes etarias, subadultos e
adultos. As Tabelas I e | (Anexo) contém o tamanho da amostra, a média e o desvio padrao de
machos e fémeas deste taxon.

A ACP demonstrou que a maior parte da variagao apresentada pelos grupos etarios
dos machos de C. nigritus pode ser explicada pelos trés primeiros componentes (74,62%), e que as
variaveis que melhor descreveram esta variacao foram CMS, ZIG, LNA, CAN, ACM, CMI e

IGN, todas relacionadas a regiao facial, principalmente ao aparelho mastigatorio.
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Os resultados da AFD para verificar o comportamento das classes etarias dos machos
mostraram-se significantes (p= 0,000), como pode ser visto na Tabela 20. As equacdes desta

analise classificaram corretamente 86% dos individuos (Figura 19).

Tabela 20: Analise de Funcdo Discriminante para as classes etarias dos machos de C. nigritus, utilizando
classe etaria como variavel de agrupamento (Classes etarias consideradas: jovens, subadultos e adultos)

Lambda de Wilk 0,1736
F 9,6003
gl 14,96
p 0,0000
Coeficientes candnicos 1 11
CMS 0,669 1,274
Z1G 0,045 0,12
LNA -0,098 -0,542
CAN 0,168 -0,158
ACM 0,645 -0,634
CMI -0,051 -0,484
IGN -0,229 0,251
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Figura 18: Grafico dos valores das duas primeiras fun¢oes candnicas da Andlise Discriminante para as
classes etarias dos machos de C. nigritus. As elipses representam a area de 95% dos pontos para cada classe.
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A ACP demonstrou que a maior parte da variagao apresentada pelos grupos etarios das
témeas de C. nigritus pode ser explicada pelos trés primeiros componentes (75,49%), e que as
variaveis que melhor descrevem esta variacao foram CMS, LNA, BCS, CAN, ACM, CMA e CM],
todas relacionadas ao aparato mastigatério, exceto LNA.

O resultado da analise discriminante (I? de Hotelling) para as classes etarias das fémeas
foi altamente significativo (p=0,0000). As equagdes desta analise classificaram 93,94% dos

individuos corretamente (Tabela 21 e Figura 19).

Tabela 21: Teste de Hotelling para as duas classes de fémeas de C. nigritus, utilizando classe etiria como
variavel de agrupamento (Classes etarias consideradas: subadultas e adultas).

Carater T? Carater T?
CMS -84,652 ACM -56,809
LNA -26,848 CMA -129,92
BCS -21,562 CMI 21,511
CAN -2,4042 -- - -

20 -16 -12 -8 -4 0 4 8 12 16

Figura 19: Grafico discriminante do teste T? de Hotelling para as classes etarias das fémeas de C. nigritus.
Em azul as fémeas subadultas e em vermelho as adultas.
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Nos subadultos nenhuma variavel foi dimorfica. Ja nos adultos, 13 variaveis apresentaram
diferencas significativas, nove relacionadas ao aparelho mastigatério, uma ao neurocranio e duas

ao dominio neutro craniano (Tabelas 22 e 23).

Tabela 22: Comparac¢io das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas subadultos de C. nzgritus
através de teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP  -2502 0,379 FOM 0,151 1,000
BVE  -1,836 1,000 PAL -2,034 1,000
NPR 0,693 1,000 LPA -0,880 1,000
CMS  -1,932 1,000 EKS -1,704 1,000
EEU -1,194 1,000 ACM  -1,143 1,000
LBO 0,627 1,000 CMA  -3,043 0,103
Z1G -2,373 0,519 CMI -2,902 1,000
LNA 0,445 1,000 IGN -2,502 0,379
BCS -2,112 0,889 EKI -1,886 1,000
CAN  -1,564 1,000 BCI -3,198 0,072

Tabela 23: Comparacio das médias dos caracteres cranianos de machos e fémeas de C. mgritus adultos
através de teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf.  Carater t p Bonf.
POP -7,668 0,000 FOM -3,505 0,015
BVE -4,899 0,000 PAL 7,707 0,000
NPR -5,780 0,000 LPA -1,722 1,000
CMS -8,333 0,000 EKS -1,234 1,000
EEU -3,378 0,023 ACM -8,728 0,000
LBO -6,325 0,000 CMA 1,228 1,000

ZIG 3071 0,059 CMI 10,002 0,000
LNA 4009 0,003 IGN 8607 0,000
BCS  -11,527 0,000 EKI 5,171 0,000
CAN 5862 0,000 BCI  -10,185 0,000
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Cebus robustus Kuhl, 1820

Pude testar diferencas sexuais nas médias somente na classe dos adultos desta espécie. A
Tabela L (Anexo) contém o tamanho da amostra, a média e o desvio padrao das variaveis
craniométricas de machos e fémeas deste taxon.

Nos adultos, 15 variaveis apresentaram dimorfismo sexual significativo, 10 relacionadas
ao aparelho mastigatorio, uma a regiao neural e duas ao dominio neutro craniano (Tabela 24).

Tabela 24: Comparagido das médias dos caractetes cranianos de machos e fémeas de C. robustus adultos
através de teste t (os valores estatisticamente significativos estdo em vermelho). Valor de o = 0,0025.

Carater t p Bonf. Carater t p Bonf.
POP  -7,509 0,000 FOM  -1,054 1,000
BVE  -6,248 0,000 PAL -6,064 0,000
NPR 4,543 0,001 LPA -2,153 0,743
CMS  -7434 0,000 EKS -6,377 0,000
EEU  -3,528 0,021 ACM  -6,486 0,000
LBO  -429%4 0,002 CMA  -9,365 0,000
Z1G -7,420 0,000 CMI -5,732 0,000
LNA  -2924 0,111 IGN -6,312 0,000
BCS -9,759 0,000 EKI -2,539 0,298
CAN 12,157 0,000 BCI -7,248 0,000

4.2.1. Comparagoes interespecificas

Como pode ser constatado nos resultados morfométricos, os jovens de C. apella, C.
libidinosus e C. nigritus nao apresentaram nenhuma variavel sexualmente dimorfica. Os subadultos
também nao exibiram diferengas sexuais significativas, exceto os de C. /lbidinosus, que
apresentaram uma unica variavel dimorfica (CAN).

A partir da idade adulta a maior parte das variaveis utilizadas passou a apresentar
dimorfismo sexual significativo. Ainda assim, as espécies comportaram-se de maneiras diferentes
quando analisado o tipo e o nimero de variaveis que acusaram dimorfismo sexual. As espécies
que detiveram o maior numero de variaveis significativas foram C. apella e C. robustus (IN=15),

seguidas de C. nigritus (N=13), C. libidinosus (N=10), C. cay IN=7) e C. macrocephalus (N=3).
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As variaveis POP (relacionada ao tamanho do cranio) e CMS, BCS, CAN, IGN e BCI (ao
aparelho mastigat6rio) mostraram-se sexualmente dimorficas nos adultos de todas as espécies.
Por outro lado, EEU e FOM nio apresentaram diferencas significativas para nenhum taxon. A
largura entre as 6rbitas (LBO) mostrou significancia apenas para as duas espécies do sul da Mata
Atlantica, C. nigritus e C. robustus.

As diferencas entre os taxons tornaram-se ainda mais evidentes quando confrontei os
indices de dimorfismo sexual obtidos (ver Tabela 25). Apesar da consideravel variagiao, pude
constatar que os maiores indices de dimorfismo sexual foram exibidos por C. apella, C. nigritus e
C. robustus N=12), sendo dois relacionados ao dominio neural, seis ao facial e quatro ao neutro.
Contrariamente, C. /Jibidinosus, C. cay e C. macrocephalus apresentaram os menores indices (N=10).
De modo geral, C. macrocephalus foi a espécie que apresentou o menor indice de dimorfismo
sexual craniano (N=9).

Tabela 25: Indices de dimorfismo sexual craniano, obtidos através do valor do teste t para as cinco

espécies de Sapajus analisadas no presente estudo. Em negrito, o maior indice de dimorfismo para cada
variavel.

Dominio/variaveis Indice de dimotfismo craniano — teste t

Neural C. apella  C. macrocephalus ~ C. libidinosus — C. cay  C. nigritus ~ C. robustus
LBO 0,95 0,31 0,48 0,46 1,00 0,68
EEU 1,00 0,30 0,46 0,68 0,96 1,00
FOM 0,37 0,35 0,10 0,33 1,00 0,30

Facial
ACM 0,89 0,44 0,48 0,43 1,00 0,74
CMA 0,26 1,00 0,03 0,08 0,13 0,99
BCS 0,68 0,39 0,46 0,42 1,00 0,85
EKS 0,81 0,01 0,47 0,45 0,19 1,00
BCI 0,79 0,13 0,61 0,50 1,00 0,71
EKI 0,80 0,26 0,17 0,35 1,00 0,49
CMS 1,00 0,34 0,91 0,76 0,96 0,85
CMI 0,62 0,31 0,18 0,28 1,00 0,57
IGN 0,86 0,35 1,00 0,68 0,98 0,72
71G 1,00 0,49 0,39 0,53 0,29 0,69
PAL 0,93 0,69 0,65 0,36 1,00 0,79
LPA 1,00 0,65 0,22 0,29 0,03 0,78
CAN 0,91 - 0,45 0,68 0,48 1,00

Neutro
NPR 0,82 0,54 0,79 0,23 1,00 0,79
BVE 1,00 0,45 0,26 0,49 0,68 0,87
POP 1,00 0,39 0,67 0,56 0,87 0,86
LNA 1,00 0,29 0,38 0,40 0,77 0,56
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4.3. Motrfologia craniana

Examinei a morfologia craniana de espécimes infantes, jovens, subadultos e adultos
de cinco taxons: C. apella (Taperinha, Para e UHE Samuel, Rondonia), C. /Zbidinosus (algumas
localidades dos Estados do Maranhao, Goias, Bahia e Minas Gerais), C. ¢y (algumas localidades
do Estado do Mato Grosso), C. nigritus (algumas localidades dos Estados de Sio Paulo, Minas
Gerais e Rio de Janeiro) e C. robustus (Sooretama, Espirito Santo, e mais algumas localidades dos
Estados de Minas Gerais e Bahia) e poucos exemplares de C. macrocephalus, ortundos das Reservas

de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua e Amani, no Estado do Amazonas.

4.3.1. Diferenciagao sexual

Niao notei diferengas sexuais na morfologia craniana de classes etarias anteriores a
idade subadulta para nenhuma das espécies analisadas. A partir da idade subadulta, pude
constatar algumas diferengas sexuais, sendo o comprimento dos caninos a mais conspicua (ver

Figuras 20 e 21).

Figura 20: Cranios de exemplares jovens de C. ape/la:: macho a esquerda e fémea a direita.
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Os machos subadultos, quando comparados as fémeas, apresentam: (1) caixa craniana
maior; (2) linhas temporais formando uma faixa craniana mais estreita e menos proeminente, que
se inicia na regido superciliar e estende-se até a crista lambdoidal; (3) constricdo pds-orbital mais
pronunciada; (4) o6rbitas mais robustas e expandidas na porgao lateral e superior; (5) arcos
zigomaticos levemente mais robustos e expandidos; (6) caninos maiores e (7) ramos mandibulares
mais desenvolvidos, com depressoes levemente mais pronunciadas de inser¢io de musculatura

(Figura 21).

Figura 21: Cranios de exemplares subadultos de C. apella: macho a esquerda e fémea a diteita.

Os machos AD1, quando comparados as fémeas, apresentaram: (1) cranios maiores e
mais robustos; (2) presenca de faixa mais estreita e menos projetada, estendendo-se da regido
superciliar até a crista lambdoidal (alguns individuos chegaram a apresentar uma linha); (3)
constricdo pos-orbital mais pronunciada; (4) regiao superciliar mais proeminente; (5) 6rbitas mais
robustas e expandidas nas porcOes lateral e superior; (6) arcos zigomaticos mais robustos e
expandidos; (7) abertura nasal levemente mais alargada; (8) caninos consideravelmente maiores;
(9) ramos mandibulares mais desenvolvidos, com depressdoes pronunciadas de insercdo de

musculatura (Figura 22).
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Figura 22: Cranios de exemplares pertencentes a primeira classe de adultos (AD1) de C. apella. Macho a
esquerda e fémea a direita

Os machos AD2, quando comparados as fémeas, apresentaram: (1) cranios
consideravelmente maiores e mais robustos, com aspecto triangular; (2) presenca de crista sagital
na maioria dos espécimes examinados, desde incipiente até desenvolvida [ver Silva Junior (2001)
para diferencas taxonomicas quanto ao desenvolvimento desta estrutura]. As fémeas apresentam
apenas uma “faixa” estreita e pouco proeminente, chegando a constituir uma linha estreita em
alguns exemplares; (3) constricio pos-orbital consideravelmente mais pronunciada; (4) regido
superciliar mais proeminente; (5) o6rbitas mais robustas e expandidas nas porg¢des lateral e
superior; (6) arcos zigomaticos mais robustos e expandidos; (7) abertura nasal mais alargada; (8)
caninos consideravelmente maiores e (9) ramos mandibulares mais desenvolvidos, com

depressoes pronunciadas de inser¢ao de musculatura (Figura 23).

Figura 23: Cranios de exemplares pertencentes a segunda classe de adultos (AD2) de C. apella. Macho a
esquerda e fémea a direita
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4.4. Desenvolvimento dos tufos do capuz

Examinei 319 exemplares de Sapajus que possuiam pele e cranio: C. apella IN=35), C. cay
(N=32), C. libidinosus N=92), C. macrocephalus IN=28), C. nigritus IN=56) e C. robustus (N=T71). Os
resultados referentes ao desenvolvimento dos tufos do capuz podem ser vistos nas figuras abaixo.

A maioria dos individuos infantes que examinei ndo apresentava tufos (estado 0). Quanto
aos jovens, houve consideravel variagio, com a presenca de exemplares com auséncia de tufos
(estado 0) até os que possufam tufos pouco desenvolvidos (estado 1). Apesar da exigliidade de
minha amostra, acredito ser provavelmente este o padrao exibido pelos infantes e jovens.

A maioria dos subadultos apresentou tufos pouco desenvolvidos (estado 1). Nesta faixa
etaria, C. /ibidinosus foi a unica espécie em que os exemplares apresentaram tufos desenvolvidos
(estado 2), com um namero consideravel de fémeas apresentando tufos proximos a moda
descrita por Silva Junior (2001).

Notei também grande variagao individual nos adultos, onde os exemplares apresentaram
todos os estados de carater que eu estabeleci. Ainda assim, a partir da idade adulta pude constatar
que a maior parte dos exemplares passou a apresentar tufos desenvolvidos (estados 2 e 3). Nesta
classe etaria, as espécies que ainda apresentaram o maior numero de adultos com o estado de
carater 1 foram C. cay e C. macrocephalus. Em C. cay, tanto machos quanto fémeas exibem um
mesmo padrio de desenvolvimento dos tufos, onde o estado 1 é a moda em ambos os sexos,
embora existam animais dos dois sexos com este carater nos estados 2 e 3. Ja em C. macrocephalus
este carater comporta-se de forma diferente em machos e fémeas. Os machos de C. macrocephalus
apresentam o estado 3 como o mais freqiente, enquanto que nas fémeas o estado 1 é o mais
freqiiente.

Nao verifiquei diferengas sexuais quanto ao desenvolvimento dos tufos, mas apenas uma
tendéncia das fémeas adultas exibirem tufos mais desenvolvidos que os machos (estado 3), sendo

esta tendéncia mais clara para C. robustus e, principalmente, C. /ibidinosus. De modo geral, o carater
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2, correspondente a moda descrita por Silva Junior (2001), foi o mais freqiente nos individuos

adultos de Sapajus.
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Figura 24: Freqiiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. cay por classes
etarias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, IF as fémeas infantes, JM aos machos jovens, JF as
fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos e AF as
fémeas adultas. Para maiores detalhes vide matetiais e métodos.

Figura 25: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares adultos de C. ¢ay: macho (estado 0)
a esquerda e fémea (estado 3) a direita.
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Figura 26: Freqiiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. /ibidinosus por
classes etarias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, II as fémeas infantes, JM aos machos
jovens, JF as fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos
e AF as fémeas adultas. Para maiores detalhes vide materiais e métodos.

Figura 27: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares jovens de C. /bidinosus: macho
(estado 1) a esquerda e fémea (estado 1) a direita.

Figura 28: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares subadultos de C. /Zbidinosus: macho
(estado 0) a esquerda e fémea (estado 2) a direita.
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Figura 29: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares adultos de C. Zbidinosus: macho
(estado 1) a esquerda e fémea (estado 3) a direita.
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Figura 30: Freqiiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. wacrocephalus
por classes etarias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, IF as fémeas infantes, JM aos machos
jovens, JF as fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos
e AF as fémeas adultas. Para maiores detalhes vide materiais e métodos.

Figura 31: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares adultos de C. macrocephalus: macho
(estado 3) a esquerda e fémea (estado 1) a direita
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Figura 32: Feqiiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. nigritus por
classes etarias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, IF as fémeas infantes, JM aos machos
jovens, JF as fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos
e AF as fémeas adultas. Para maiores detalhes vide materiais e métodos.
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Figura 33: Freqiiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. robustus por
classes etarias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, IF as fémeas infantes, JM aos machos
jovens, JF as fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos
e AF as fémeas adultas. Para maiores detalhes vide materiais e métodos.
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Figura 34: Freqiéncia dos diferentes estados de desenvolvimento dos tufos do capuz de C. apella por
classes etirias e sexuais. IM corresponde aos machos infantes, IF as fémeas infantes, JM aos machos
jovens, JF as fémeas jovens, SM aos machos subadultos, SF as fémeas subadultas, AM aos machos adultos
e AF as fémeas adultas. Para maiores detalhes vide materiais e métodos.

Figura 35: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares jovens de C. apella: macho (estado
1) a esquerda e fémea (estado 1) a direita

Figura 36: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares subadultos de C. apella: macho
(estado 1) a esquerda e fémea (estado 0) a direita.
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Figura 37: Grau de desenvolvimento dos tufos do capuz de exemplares adultos de C. apella: machos
(estados 1 e 2) a esquerda e fémeas (estados 1, 2 e 3) a direita.
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5. Discussao

De acordo com Smith (1989), a denticdo representa uma importante marca de
crescimento e maturagdo, relativamente resistente a extremos nutricionais, apresentando
desenvolvimento altamente herdavel e integrado ao crescimento do cranio, maturacio dos
musculos do aparelho mastigatério e crescimento somatico. Na auséncia de dados que permitam
a determinacdao exata da idade cronolégica de exemplares de Cebus através do exame de
caracteristicas morfologicas, a estimativa de idade com base na seqiiéncia eruptiva dos dentes, do
nivel de desgaste dentario e do grau de fechamento das suturas cranianas constitui um método
alternativo, permitindo uma estimativa aproximada e relativamente confiavel da idade de um
determinado individuo (Masterson, 1997; Smith, 1989; Smith e7 a/., 1994).

Contudo, acredito ser relevante mencionar algumas inconsisténcias deste método,
destacadas por Corner & Richtsmeier (1991), entre as quais, a possivel diferenca na taxa de
desenvolvimento nos intervalos de cada classe etaria, a possibilidade de alocagdo equivocada de
um individuo que apresente denti¢ao precocial ou altricial em um determinado grupo etario e as
possiveis diferencas sexuais na ordem de erup¢ao dentaria. Assim como Masterson (1997), eu
assumo que a quantidade de erro na alocagao de individuos em suas respectivas classes sexuais e
etarias pode ter representado apenas uma parcela desprezivel de minha amostra, e que nao ha
diferencas sexuais significativas entre a seqiiéncia eruptiva dos dentes permanentes, fato ja
verificado por Della Serra (1952).

InformacgGes sobre caracteristicas morfolégicas associadas a idade cronoldgica das
espécies de Cebus sao escassas, restringindo-se a informagoes oriundas de estudos com espécimes
em cativeiro. Estes estudos disponibilizam alguns dados sobre a idade cronolégica da erupgao
dos dentes deciduais e permanentes de duas espécies, C. apella (Sapajus) e C. albifrons (Fleagle &
Schaffer, 1982; Galliati, 1985). De acordo com estes trabalhos, as classes etarias estabelecidas no

presente estudo correspondem aproximadamente as seguintes idades cronoldgicas: infantes
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(cinco meses), jovens (14 a 27 meses) e subadultos (aproximadamente 42 meses). Nao ha
informagoes sobre a idade dos espécimes alocados nas classes de adultos, porém Fleagle &
Schaffler (1982) relataram que os caninos permanentes dos individuos que eles examinaram
irromperam por volta dos 54 meses de idade. Como descrito por Della Serra (1952), os caninos
definitivos seriam geralmente os penultimos dentes a irromper, sendo precedidos pelos M3 na
maioria dos espécimes que este autor examinou. Com base nestas informagdes, estabeleci que a
idade cronolégica dos individuos adultos jovens deste estudo (AD1) seria de aproximadamente
cinco anos de idade.

Admito que as duas classes de adultos que eu estabeleci ainda podem ser
relativamente amplas, englobando quantidade consideravel de individuos de diferentes idades
cronolégicas, principalmente os que apresentam varios niveis de exposi¢ao de dentina (AD2).
Entretanto, a grande variagao e a sobreposicao exibida pelo grupo dificultaram o estabelecimento
de um refinamento mais acurado das classes de adultos. Ademais, nio seria possivel testar
dimorfismo sexual para classes mais refinadas para a maioria das espécies de Cebus devido a
insuficiéncia de amostras disponiveis em museus brasileiros, problema ja discutido por Silva
Junior (1998) para primatas, e Vivo (1996) para mamiferos em geral. Das cinco espécies de
Sapajus investigadas neste estudo, apenas C. apella possui numero suficiente de exemplares
depositados em museus brasileiros que permita a realizacdo de analises apropriadas e a obtengao
de resultados consistentes para dimorfismo sexual em classes refinadas de adultos.

Este problema foi verificado também por Avelar (2007) em seu trabalho sobre
dimorfismo sexual em espécies de guaribas vermelhos (Alunatta). Este autor concluiu que o
procedimento de estratificagio empregado (cinco classes de adultos) possibilitou resultados mais
refinados, mas ao mesmo tempo intensificou os problemas de amostragem, impedindo a
realizagdo de analise de dimorfismo sexual para algumas das classes estabelecidas. Ainda assim,
reconheco que um maior grau de refinamento das classes etarias de Cebus possibilitaria que o

padrao de dimorfismo sexual craniano fosse visto de maneira mais detalhada. Tal refinamento
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seria também relevante para estudos de outra natureza, tais como o0s taxondmicos e os de
estimativa de impacto de caga sobre a estrutura demografica das populagdes de uma determinada
espécie (Bodmer & Rodrigues, 1994; Bodmer ¢z al, 1994). Como destacado por Avelar (2007),
grande parte dos estudos realizados com primatas assume, de forma implicita, que o crescimento
craniano dos animais cessaria quando a denticdao estivesse completa. Por este critério, animais
adultos tém sido agrupados indistintamente. Neste sentido, por exemplo, duas amostras que nao
diferem quanto as dimensdes craniométricas podem ser consideradas diferentes se em uma delas
existir mais adultos velhos que em outra, ou vice-versa. Os resultados obtidos neste estudo para
Sapajus ¢ no de Avelar (2007) para as espécies de guaribas vermelhos demonstraram que o
crescimento e as modificagdes cranianas continuam apoés a maturidade dentaria destes dois
grupos. Portanto, considero pertinente a apresentagdao de resultados com classes de adultos ainda
pouco refinados até que estas informagoes estejam disponiveis na literatura cientifica, quando
entdo os padroes de dimorfismo sexual observados para Sapaus poderio ser devidamente
reavaliados.

Hipoéteses sobre as possiveis causas do dimorfismo sexual apresentam diferentes
suposi¢oes acerca de qual o estiagio da ontogenia em que este dimorfismo seria determinado
(Shine, 1990). Neste sentido, dois processos ontogenéticos sao apontados como responsaveis
pelo grau de dimorfismo sexual exibido pelos primatas. O primeiro propde que, ao longo do
desenvolvimento, as diferencas sexuais na taxa de crescimento constituiriam o fator primario para
a determinagdo de dimorfismo sexual. O segundo admite que o dimorfismo seria causado,
primariamente, pelo crescimento prolongado dos machos.

Neste contexto, os resultados dos estudos de Corner & Richtsmeier (1991) e Masterson
(1997) sao congruentes com o primeiro processo ontogenético. Masterson (1997) verificou que as
primeiras diferencas sexuais significativas em C. ape/la surgiram ainda nos jovens (15 meses de

idade), e que um novo padrio de dimorfismo sexual craniano emergiu ainda em sua tltima classe
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de jovens (27 meses de idade), intensificando-se nas idades posteriores. Este mesmo padrio foi
observado no trabalho de Corner & Richtsmeier (1991).

Por outro lado, para o dimorfismo no peso corpéreo de C. apella (Sapajus), Leigh (1992)
obteve resultados que corroboram o segundo processo ontogenético. Este autor constatou que o
tempo prolongado de crescimento dos machos seria o responsavel primario pelo grau de
dimorfismo exibido pelos adultos. Ele concluiu ainda que uma pausa abrupta de crescimento nas
fémeas teria grande contribuicao para o incremento do dimorfismo nos macacos-prego.

Apesar de nio ter investigado dimorfismo sexual e sim as trajetorias alométricas de Cebus,
Marroig (2007) verificou que a trajetéria de crescimento da maior parte dos caracteres cranianos
que ele utilizou (67%) seria consistente com a maturidade sexual tardia do grupo. Em resumo, os
resultados de Marroig (2007) demonstraram que ocorrem modificagdes cranianas na idade adulta,
que parecem ser coincidentes com o periodo de maturidade sexual.

Os resultados do presente estudo corroboraram apenas em parte os achados de Corner &
Richtsmeier (1991) e Masterson (1997). Contrariando as observaces destes autores, nao
verifiquei dimorfismo sexual significativo em minha classe de jovens (15 a 27 meses de idade),
apesar dos machos ja apresentarem médias sensivelmente maiores que as das fémeas. Pude notar
algumas diferencas sexuais somente a partit da idade subadulta, sendo o comprimento dos
caninos a mais conspicua. Contudo, os resultados dos testes univariados demonstraram que nao
ha dimorfismo sexual estatisticamente significativo em idades anteriores a adulta. A Gnica exce¢ao
toi C. libidinosus, cujos subadultos apresentaram uma unica variavel significativa, o comprimento
do canino (CAN).

Constatei a emergéncia de um novo padrao de dimorfismo sexual craniano somente a
partir da idade adulta (aproximadamente 5 anos de idade), quando a maior parte das variaveis
passou a apresentar diferencas significativas, principalmente aquelas relacionas ao aparato
mastigatorio. Estas modificagdes intensificaram-se ao longo da idade adulta, sendo mais

pronunciadas nos machos que nas fémeas. Apesar dos machos adultos mais jovens (AD1) ja
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apresentarem o novo padrio citado, estes ainda se assemelhavam morfologicamente aos
subadultos, apresentando algumas caracteristicas juvenis, como a presenca de uma faixa craniana
ao longo dos ossos frontal e parietal. As modificacbes mais intensas nos machos ocorrem em
individuos que apresentam molares com desgaste pronunciado, mas sem exposi¢ao de dentina
(AD2), com caracteristicas mais robustas (cranio com formato triangular, presenca de crista
sagital, regido superciliar projetada, constricio poés-orbital pronunciada, entre outras). Esta
morfologia ¢ a mesma exibida pelos adultos com alto grau de exposicio de dentina.
Contrariamente, as fémeas adultas mais jovens (AD1) ja apresentavam morfologia diferenciada
das subadultas, sendo mais semelhantes as fémeas adultas velhas (AD2). Estas observagoes foram
corroboradas pelos resultados morfométricos para C. apella, uma vez que no primeiro grupo de
adultos (AD1) 17 variaveis foram significativamente dimorficas, e no segundo grupo (AD2) 19
variaveis apresentaram diferengas sexuais significativas. Varias informagdes também reforcaram a
idéia de que ocorrem modificagdes (crescimento) em individuos que ja possuem denticao
completa: (1) as epifises dos ossos permanecem infundidas até aproximadamente 5,5 anos de
idade (Jungers & Fleagle, 1980), (2) varias suturas cranianas podem permanecer abertas apds a
denticdo estar completa (Schultz, 1960), ¢ (3) o peso corpéreo ainda pode sofrer algum
incremento (Leigh, 1992).

Assim, concordo com Corner & Richtsmeier (1991) e Masterson (1997) quanto a idéia de
que o processo heterocronico da taxa de hipermorfose representa o fator primario para o padrio
ontogenético de dimorfismo sexual craniano exibido por Sapajus, ou seja, que ao longo do
desenvolvimento os machos apresentam uma taxa de crescimento maior e modificagoes
cranianas mais pronunciadas que as fémeas. Por outro lado, contrariando estes autores, meus
resultados sugerem que diferengas sexuais cranianas também estariam relacionadas ao periodo de
maturidade sexual, ocorrendo modificagdes cranianas drasticas nos machos que ja possuem
denticdo completa e algum nivel de desgaste dentario (AD2) e modificagbes menos intensas nas

fémeas deste mesmo grupo etario (AD2). Creio ser mais parcimoniosa a idéia de que o

62



surgimento de dimorfismo sexual craniano se daria em individuos adultos (cerca de 5 anos de
idade) e nao em individuos jovens (27 meses de idade), estando este associado, supostamente, ao
periodo de maturidade sexual e posterior maturidade fisica.

Como ja mencionado, as informagoes disponiveis na literatura apontam que a maturidade
sexual em Cebus seria alcangada tardiamente: as fémeas a alcancariam por volta dos quatro anos
de idade, e os machos por volta dos sete anos (Fragaszy et al., 2004a). De acordo com Shea
(19806), os primatas tendem a alcancar a maturidade fisica e sexual em periodos distintos, sendo
que os machos de Cebus atingem maturidade fisica somente por volta dos 10 anos de idade. Esta
linha de raciocinio me leva a supor que a aquisicdo do fendtipo craniano adulto nos machos
estaria provavelmente relacionada a obtencao de maturidade fisica. Isso poderia explicar o fato
das fémeas adultas jovens (AD1) ja apresentarem fendtipo adulto e os machos da mesma idade
ainda exibirem algumas caracteristicas juvenis, assemelhando-se aos subadultos. A idade
cronoldgica que eu estimei para os individuos pertencentes a AD1 foi de 5 anos. Com esta idade,
suponho que as fémeas ja tenham alcangado maturidade sexual e fisica, e que os machos s6 as
alcancariam mais a frente.

Baseando-me nos resultados deste estudo e nas informagdes expostas, sugiro ainda que os
dois processos ontogenéticos citados estejam envolvidos com o padrio de dimorfismo craniano
observado nas espécies de Sapajus. Esta possibilidade ja havia sido levantada por Corner &
Richtsmeier (1991) e Ravosa & Ross (1994). Sob tal perspectiva, tanto as modificagdes ocorridas
ao longo da ontogenia como aquelas relacionadas ao periodo de maturidade fisica e sexual
estariam moldando o padrio de dimorfismo sexual craniano exibido pelos macacos-prego.

Quanto a maturidade sexual tardia nos machos de Sapajus, Jarman (1983) a apontou como
uma estratégia para minimizar a competi¢ao entre os machos adultos mais jovens e os machos
completamente maduros (maturidade sexual e fisica). Esta idéia, conhecida como Modelo de
Risco Juvenil, foi trabalhada por Janson & wvan Schaik (1993) para primatas. Acredito ser

pertinente cita-la nesta discussio, mesmo sendo uma abordagem um tanto especulativa. Em um
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sistema onde a hierarquia entre os machos ¢é estabelecida através da idade e da forca fisica, com
alto nivel de competi¢io, parece conveniente supor que a retengao de caracterfsticas juvenis em
individuos sexualmente maduros constitua uma estratégia vantajosa até que os mesmos alcancem
plena maturidade fisica, quando entao teriam condi¢des de disputar postos mais altos na
hierarquia e, conseqientemente, fémeas reprodutivas e melhores fontes de alimento. Em Aluatta
caraya, por exemplo, os machos mantém sua coloracao semelhante a das fémeas até atingir a idade
de maturidade sexual, como meio de evitar conflitos e injurias de outros machos adultos (ver
Avelar, 2007).

Quando considerados os trés dominios cranianos utilizados neste estudo (neural, facial e
neutro), percebe-se que as alteragdes cranianas em Sapajus se dio de maneira desigual. O
dimorfismo sexual seria mais pronunciado na regiao facial, principalmente em relagio as variaveis
pertencentes ao aparato mastigatério. Apenas as duas espécies da Mata Atlantica apresentaram
uma unica variavel dimoérfica pertencente a regido neural, a largura entre as 6rbitas (LBO). Estes
resultados corroboram as observacdes de Corner & Richtsmeier (1991) e Masterson (1997). O
grau relativo de dimorfismo sexual nas diferentes regides funcionais do cranio pode ser afetado
por agoes independentes de pressoes seletivas distintas (Masterson & Hartwig, 1998).

De acordo com Hershkovitz (1977), a hipertricose ¢ o processo evolutivo de
alongamento de pélos primitivamente curtos. Padroes localizados de hipertricose podem assumir
as formas de mantas, franjas, barbas, cristas e tufos. Além disso, a depilagao, a hipertricose ou a
combinagdo de ambos os processos pode gerar padroes distintos de pelagem em grupos
supergenéricos, especificos ou mesmo subespecificos (Hershkovitz, 1977). Neste contexto,
encaixam-se 0s macacos-prego, caracterizados por possuir pélos alongados na regiao frontal da
cabega, designados como tufos do capuz. Silva Jinior (2001) concluiu que cada espécie de Sapajus
reconhecida em seu estudo possui tufos com morfologia distinta, sendo este carater de valor

taxonomico.
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Torres de Assumpgio (1988) e Silva Junior (2001) ndo verificaram dimorfismo sexual em
caracteres de pelagem, exceto uma leve tendéncia das fémeas apresentarem tufos mais
desenvolvidos. Os resultados destes autores me fizeram decidir por nao investigar a presenga de
dimorfismo sexual em outros caracteres de pelagem, mas somente em relagio ao
desenvolvimento dos tufos do capuz. O possivel dimorfismo sexual em relagdo a este carater foi
verificado apenas de forma superficial por Torres de Assumpgao (1988) e Silva Junior (2001),
pelo fato destes autores terem questoes taxondmicas como principal objetivo de seus estudos. O
desenvolvimento de caracteristicas sexualmente dimorficas notaveis nos tufos do capuz era
certamente uma questao que ainda permanecia por ser investigada de forma mais detalhada.

Os resultados do presente estudo corroboraram as observacoes feitas por Torres de
Assumpcao (1983) e Silva Junior (2001), de que o desenvolvimento dos tufos do capuz esta
diretamente relacionado a idade. Ainda de acordo com Fragaszy ez al. (2004a), em Cebus, os tufos
parecem se desenvolver nas fémeas por volta dos seis anos de idade, e mais tardiamente nos
machos, intensificando-se ao longo da idade.

Apesar da exigliidade das amostras, nao verifiquei a presenca de tufos desenvolvidos e
diferencas sexuais em individuos de idades anteriores a adulta, com excecao de C. /bidinosus,
discutido abaixo. Em relacio aos adultos, entretanto, notei uma tendéncia das fémeas
apresentarem tufos mais desenvolvidos que os machos na maioria das espécies.

C. libidinosus foi a unica espécie em que as fémeas subadultas ja apresentavam tufos
desenvolvidos, correspondentes a moda descrita por Silva Junior (2001) para a espécie. A partir
da idade adulta a maioria dos individuos passou a apresentar tufos desenvolvidos (estado 2).
Contudo, houve grande variagio individual em relagdo aos estados apresentados, desde a
presenca de individuos sem tufos (estado 0) até os que possufam tufos exarcebados (estado 3).
Como destacado por Torres de Assumpgao (1983), em um grupo com variagao individual tao
marcante como Cebus, o que se consegue detectar sao as tendéncias gerais (Torres de Assumpgao,

1983), designadas como “moda” por Silva Junior (2001). Sob esta perspectiva, pude identificar
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algumas diferencas especificas sutis, as quais revelaram que as espécies de Sapajus comportam-se
de modo distinto em relagao ao desenvolvimento dos tufos do capuz. Verifiquei entao: (1) uma
tendéncia dos machos adultos de C. macrocephalus apresentarem tufos mais desenvolvidos, (2) uma
tendéncia das fémeas adultas de C. robustus apresentarem tufos desenvolvidos e (3) uma forte
tendéncia das fémeas de C. /bidinosus apresentarem tufos exarcebados e mais conspicuos que 0s
machos. Para as demais espécies, a variagdao individual foi tio marcante a ponto de eu nao
conseguir detectar nenhuma tendéncia.

Estes resultados me levaram a descartar qualquer relagdo entre o desenvolvimento dos
tufos do capuz e as classes sexuais em C. cay, C. robustus e C.nigritus. Contrariamente, parece existir
uma relagdo consistente entre este carater e as classes sexuais em C. Jbidinosus, o que implicaria
em dimorfismo sexual negativo nesta espécie. No entanto, o exame de um maior numero de
exemplares permitira que esta hipotese seja avaliada de modo mais seguro. Particularmente em C.
macrocephalus, a despeito do dimorfismo sexual craniano, a questio do desenvolvimento dos tufos
ainda precisa ser avaliada devido a pequena quantidade de exemplares depositados em museus
brasileiros.

Primatoélogos costumam utilizar certos detalhes para a identificagdo individual de
componentes em grupos estudados. Para os macacos-prego, a presenca e a forma dos tufos sio
bastante utilizadas (Fragaszy e al., 2004a). Varios observadores de campo tém mencionado uma
tendéncia dos machos adultos apresentarem tufos mais desenvolvidos que os individuos mais
jovens e que as fémeas adultas (Fragaszy er al, 2004a). Os resultados do presente estudo
demonstraram que esta tendéncia é verdadeira somente para o primeiro caso, porém nao se aplica
ao segundo, ja que as fémeas tendem a apresentar tufos mais desenvolvidos que os machos.

A idéia de que a presenca de padroes distintos de pelagem pode funcionar como
sinalizador intra-especifico ja é amplamente conhecida (Hershkovitz, 1977), aplicando-se
perfeitamente ao grupo em questdo, pois cada espécie de Sapajus possui tufos com morfologia

especifica (Silva Junior, 2001). Para individuos de uma mesma espécie, entretanto, a morfologia
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dos tufos ¢ bastante variavel, como discutido anteriormente. Observei que esta variagao esta, em
parte, relacionada as classes de idade, mas nao pude constatar uma relagao direta entre o estagio
de desenvolvimento craniano ¢ o desenvolvimento dos tufos. Examinei exemplares adultos que
apresentaram cranios robustos, cristas, ramos mandibulares e caninos desenvolvidos, mas nao
possufam tufos desenvolvidos (estado 0). Entretanto, algumas fémeas subadultas de C. /Jbidinosus
ja possuiam tufos desenvolvidos. Portanto, observei apenas indicios de que este carater nao
estaria ligado a classes sociais, ou seja, examinei exemplares machos adultos sem tufos, que
possufam todas as caracteristicas que lhe permitiriam ocupar altos postos hierarquicos.

O elevado nivel de competicao entre os machos adultos de Sapajus, a auséncia de
dimorfismo sexual em individuos jovens e subadultos (exceto C. /bidinosus) e o surgimento das
diferencas sexuais mais pronunciadas em individuos adultos, provavelmente relacionadas ao
periodo de maturidade sexual e fisica, sugerem que a selecdo sexual é a pressao seletiva que
melhor pode explicar os padrées de dimorfismo sexual craniano observados no presente estudo.
Apesar desta pressao seletiva constituir provavelmente o fator primario para este padrao de
dimorfismo, outros fatores devem estar envolvidos, entre os quais, os ontogenéticos (constatados
no presente estudo), comportamentais e genéticos, além da sele¢ao natural.

O dimorfismo sexual marcante em variaveis relacionadas a regido facial, em especial
aquelas pertencentes ao aparato mastigatorio, me fez supor que a selegdo natural pode estar
influenciando o dimorfismo sexual craniano observado em Sapajus (Selander, 1972). Apesar de
existit um volume consideravel de trabalhos sobre a dieta de Cebus, ainda sio escassas as
informagoes sobre diferencas sexuais quanto a dieta dos caiararas e macacos-prego, podendo ser
citados os trabalhos de Janson & Boinski (1992), Robinson & Janson (1987) e Terborgh (1983).
Ha também uma grande dificuldade de se determinar a ag¢do da selecdo natural (Shine, 1989). Esta
dificuldade, em conjunto com a superficialidade dos dados sobre diferengas sexuais quanto a
dieta e estratégia de forrageio empregada por Cebus dificultam a identificacdo e a separagao dos

possiveis papéis desempenhados pela selegio sexual e natural (Masterson, 1997). Separar os
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efeitos de pressoes seletivas que favoregam caracteristicas do aparato mastigatorio, tais como
grandes caninos, ramos mandibulares desenvolvidos, constricio pods-orbital e cristas
desenvolvidas é uma tarefa extremamente complexa, uma vez que tais caracteristicas podem
conferir tanto vantagens na disputa entre machos por parceiras (selegio sexual), como a
possibilidade de algum grau de divergéncia sexual de nicho (sele¢ao natural).

Um ponto relevante nesta discussio é o possivel papel que as fémeas podem
desempenhar na determina¢ao do dimorfismo sexual em primatas (veja Leigh, 1992; Masterson,
2003; Plavcan, 1998; Plavcan ef al, 1995). Estudos sobre dimorfismo sexual geralmente sao
voltados para os possiveis papéis desempenhados pelos machos, sendo as fémeas, via de regra,
negligenciadas. Estudos recentes tém sugerido que os caninos das fémeas, por exemplo, podem
sofrer incremento como uma forma de resposta correlacionada a variagdo dos caninos dos
machos (Greenfield, 1992), através de alto nivel de competi¢io entre fémeas (Plavcan ez al., 1995),
ou mesmo por meio de ambos (Plavcan, 1998). Adicionalmente, os estudos ontogenéticos de
dimorfismo sexual no peso corpéreo dos macacos antropéides demonstram que em varios casos,
o grau de dimorfismo exibido por um determinado taxon seria em grande parte determinado pelo
crescimento e desenvolvimento das fémeas, caso de Azeles geoffroy (Leigh, 1992; Shea, 1986).

Como destaquei na introdugao, estudos que investigaram dimorfismo sexual em Cebus
consideraram todas as espécies de Sapajus que eu analisei separadamente como C. apella (ver, por
exemplo, Corner & Richtsmeier, 1991; Ford, 1994; Leigh, 1992; Masterson, 1997, 2003;
Masterson & Hartwig, 1998). Nestes estudos, o grau de dimorfismo sexual exibido por C. apella
foi sempre maior que o das demais espécies (C. albifrons, C. capucinus e C. olivacens). Contrariando
estes estudos, parti da hipotese de que as espécies de Sapajus poderiam apresentar diferencas
quanto ao nivel de dimorfismo sexual craniano baseado nas seguintes informacoes: (1) de que
estas formas estariam provavelmente sujeitas as diferentes pressOes seletivas por terem

experimentado consideravel diferenciagio morfoldgica, ocupando ambientes distintos (Silva
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Junior, 2001), e (2) da existéncia de diferencas em uma escala de tamanho, sendo C. wacrocephalus
a maior espécie e C. lbidinosus e C. cay, as menores (Silva Junior, 2001).

De fato, verifiquei as diferencas relatadas por Silva Janior (2001) quanto ao tamanho dos
cranios, como pode ser constatado através do confronto das médias de machos e fémeas de cada
taxon. Aliado a isso, os resultados apresentados demonstraram que as espécies de macacos-prego
diferem entre si quanto ao conjunto e ao numero de variaveis cranianas que exibem dimorfismo
sexual. Neste sentido, C. apella (N=15), C. robustus IN=15) e C. nigritus (N=13) sdo as espécies que
possuem dimorfismo craniano mais pronunciado. Em contrapartida, as espécies de areas abertas,
C. libidinosus (N=10) e C. cay (N=7) apresentam um menor nimero de caracteres dimorficos.
Estes resultados sugerem que as espécies de Sapajus podem ter experimentado diferentes graus de
pressdo seletiva quanto ao dimorfismo sexual craniano. No presente estudo, Cebus macrocephalus
foi a espécie com menor dimorfismo sexual craniano (N=3), porém, em minha opinido, os
resultados obtidos podem nao refletir o grau de dimorfismo sexual exibido pela espécie. Este
taxon possui o menor numero de espécimes depositados em museus brasileiros. Mesmo
consultando quatro cole¢oes cientificas e uma de referéncia ndo consegui mensurar um numero
consideravel de cranios que me permitisse obter resultados mais consistentes. Portanto, é patente
a necessidade de incremento do material ja depositado em cole¢Oes brasileiras, o qual permitira
verificar se este é realmente o padrao de dimorfismo exibido por este taxon, ou se tais resultados
sao apenas artefatos de amostragem.

Diferencas quanto ao grau de dimorfismo sexual exibido pelos macacos-prego (C. apella) e
caiararas (C. albifrons, C. capucinus e C. olivacens) ja haviam sido notadas por outros autores
(Masterson, 1997, 2003; Masterson & Hartwig, 1998). No entanto, esta é a primeira abordagem
sobre diferencas quanto ao dimorfismo sexual craniano entre as espécies de macacos-prego
(Sapajus), tratadas anteriormente como subespécies de C. apella, e compondo uma tnica amostra.
Os achados do presente estudo demonstraram a importancia de um arranjo taxonomico e

filogenético mais consistente para a detec¢ao de padrdes mais refinados, mesmo para estudos
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desta natureza, pois pressoes seletivas distintas podem estar atuando em nivel especifico ou
mesmo populacional, como foi verificado para as populacdes de Cercopithecus aethigps em quatro

sitios de estudo no Quénia (Turner ef al, 1997).
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6. Conclusoes

- Diferencas sexuais cranianas podem ser evidenciadas em Sapgjus somente a partir da idade
subadulta (aproximadamente 3,5 anos de idade), sendo o comprimento dos caninos a mais

conspicua. Contudo, estas diferencas nao sao estatisticamente significativas.

- A partir da idade adulta (aproximadamente 5 anos de idade) a maior parte das variaveis
craniométricas passa a exibir diferencas sexuais significativas, e o dimorfismo sexual na

morfologia craniana torna-se mais pronunciado.

- O processo heterocronico da taxa de hipermorfose parece representar o fator primario para o
padrao ontogenético de dimorfismo sexual craniano exibido por Sapajus, ja que ao longo do
desenvolvimento, os machos apresentam uma taxa de crescimento maior e modificagoes

cranianas mais pronunciadas que as fémeas.

- O dimorfismo sexual é mais evidente na regido facial que nos outros dois dominios cranianos
utilizados no presente estudo (neural e neutro), principalmente nas variaveis relacionadas ao

aparato mastigatorio.

- H4 um incremento do dimorfismo sexual craniano ao longo da idade adulta, como pode ser

verificado através de exame morfologico e das analises morfométricas para as duas classes de

adultos de C. apella.

- As espécies de Sapajus diferem entre si quanto ao tipo e numero de variavels cranianas que

exibem dimorfismo sexual, sendo C. apella e C. robustus as mais dimorficas, e C. macrocephalus a que
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apresenta menor grau de dimorfismo craniano, corroborando a idéia de que o dimorfismo sexual

poderia ter sido superestimado ou mesmo subestimado em estudos anteriores.

- O desenvolvimento dos tufos do capuz em Sapgjus esta diretamente relacionado a idade,

corroborando as observagoes de Torres de Assumpgao (1983) e Silva Junior (2001).

- Nio ha dimorfismo sexual quanto ao grau de desenvolvimento dos tufos do capuz em C. czy, C.
robustos € C. nigritus. Em contrapartida, parece existir dimorfismo sexual negativo em relagao ao

desenvolvimento dos tufos em C. /Jbidinosus, fato que carece de maiores investigagoes.

- As espécies de macacos-prego comportam-se de modo distinto em relagao ao desenvolvimento

dos tufos do capuz.

- Devido a exigiiidade das amostras, os resultados obtidos para dimorfismo sexual craniano e
desenvolvimento dos tufos do capuz de C. macrocephalus precisam ser reavaliados. Isto reforca a
necessidade de coleta urgente de exemplares deste taxon a fim de que seja incrementado o

material disponivel em cole¢oes brasileiras.

- Por fim, os resultados do presente estudo sugerem que as espécies de macacos-prego podem ter

experimentado diferentes graus e/ou tipos de pressoes seletivas quanto ao dimotfismo sexual ao

longo de sua historia evolutiva.
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8. Anexos

8.1. Estatistica descritiva

Tabela A: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de jovens de C. apella (N= nimero de individuos
examinados, média e desvio padrao).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 28,00 81,98 4,02 8,00 83,37 2,91
BVE 26,00 4491 3,05 8,00 4522 2,06
NPR 28,00 20,83 7,05 8,00 26,74 8,15
CMS 28,00 21,89 3,95 9,00 22,17 3,85
EEU 28,00 50,31 2,65 9,00 51,76 1,76
LBO 28,00 38,25 2,02 9,00 37,61 1,87
Z1G 27,00 51,44 3,92 8,00 50,91 2,66
LNA 25,00 8,72 0,77 9,00 8,37 0,45
BCS 27,00 21,59 1,48 9,00 21,79 1,23
CAN 23,00 6,65 0,90 7,00 6,64 0,57
FOM 26,00 11,70 0,74 8,00 11,69 0,41
PAL 28,00 26,32 3,16 9,00 27,11 3,06
LPA 28,00 16,91 1,37 9,00 16,17 1,48
EKS 28,00 26,68 1,72 9,00 26,45 1,22
ACM 27,00 2417 3,05 9,00 2474 2,11
CMA 26,00 45,16 391 9,00 43,16 9,82
CMI 27,00 24.50 4,13 9,00 26,36 5,24
IGN 27,00 16,53 1,57 9,00 16,98 1,29
EKI 27,00 24.26 1,91 9,00 23,89 1,40
BCI 27,00 15,92 1,29 9,00 15,85 0,90
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Tabela B: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de subadultos de C. agpella (N= ntmero de

individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 15,00 88,12 3,85 22,00 87,15 3,82
BVE 16,00 48,78 2,63 22,00 4853 2,77
NPR 16,00 2712 753 20,00 2303 06,63
CMS 16,00 2597 2,18 22,00 2551 2,08
EEU 16,00 51,75 2,40 22,00 51,43 1,74
LBO 16,00 41,01 225 22,00 40,02 1,79
Z1G 15,00 57,84 438 21,00 56,24 294
LNA 16,00 9,41 0,64 22,00 9,09 091
BCS 16,00 2483 2733 22,00 2399 1,42
CAN 10,00 9,38 3,04 17,00 7,20 1,64
FOM 16,00 11,92 0,80 22,00 11,80 1,12
PAL 15,00 30,22 2,65 21,00 30,39 4,86
LPA 16,00 16,68 0,86 22,00 17,04 0,98
EKS 16,00 29,07 1,42 22,00 28,60 1,19
ACM 16,00 30,05 6,68 22,00 2826 1,85
CMA 16,00 53,77 9,18 22,00 53,13 6,43
CMI 16,00 30,05 2,20 22,00 29,04 506
IGN 16,00 19,37 1,40 22,00 18,54 1,79
EKI 16,00 26,37 194 22,00 2592 134
BCI 16,00 17,65 1,37 22,00 16,90 0,99
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Tabela C: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. apella (N= ntmero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas

N Média DP N Média DP

POP 188,00 95,64 3,97 133,00 88,58 323
BVE 183,00 5326 218 134,00 49,79 1,87
NPR 190,00 3445 1,69 134,00 31,98 1,80
CMS 190,00 29,06 1,50 135,00 26,72 1,15
EEU 189,00 52,63 2,02 135,00 51,00 1,76
LBO 189,00 45,64 192 133,00 42,71 1,80
ZIG 190,00 69,79 4,90 133,00 59,61 3,03

LNA 190,00 11,20 0,79 134,00 10,08 0,73
BCS 189,00 2946 1,65 133,00 25,74 1,46

CAN 78,00 15,03 1,80 50,00 10,47 3,57
FOM 183,00 12,63 0,67 133,00 12,26 0,68
PAL 190,00 33,60 1,85 134,00 30,62 1,69
LPA 189,00 18,71 1,23 135,00 17,54 1,35
EKS 190,00 31,08 1,48 135,00 2947 1,22
ACM 182,00 3574 3,09 133,00 30,50 2,18
CMA 160,00 064,42 3,90 118,00 63,95 4,16
CMI 182,00 3335 1,35 133,00 30,79 1,19
IGN 182,00 2251 1,79 133,00 19,30 1,47
EKI 181,00 2792 1,13 129,00 26,98 1,08

BCI 18200 19,14 1,06 132,00 16,89 0,93
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Tabela D: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. macrocephalus (N= ntimero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP

POP 13,00 107,00 3,89 7,00 104,00 2,16
BVE 11,00 106,00 3,32 6,00 102,83 1,47
NPR 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
CMS 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
EEU 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
LBO 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
ZI1G 13,00 107,00 3,89 5,00 103,00 1,58
LNA 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
BCS 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
CAN 1,00 101,00 1,00 101,00
FOM 11,00 104,55 2,66 6,00 103,50 1,87
PAL 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
LPA 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
EKS 15,00 108,00 4,47 7,00 104,00 2,16
ACM 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
CMA 6,00 103,50 1,87 2,00 101,50 0,71
CMI 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
IGN 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
EKI 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
BCI 14,00 107,50 4,18 7,00 104,00 2,16
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Tabela E: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de jovens de C. /Zbidinosus (N= ntmero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP

POP 11,00 81,68 4,24 7,00 78,84 3,38
BVE 11,00 4542 3,61 7,00 4326 2,94
NPR 11,00 28,76 2,53 5,00 2754 0,96
CMS 12,00 18,31 2,50 7,00 16,95 241
EEU 12,00 50,60 3,02 7,00 4915 1,86
LBO 12,00 36,85 1,95 7,00 3590 1,46
Z1G 12,00 50,07 3,51 6,00 48,64 2,60
LNA 11,00 8,20 0,57 7,00 7,70 0,64
BCS 12,00 21,44 1,09 7,00 20,42 1,28
CAN 11,00 6,76 0,71 7,00 580 0,74
FOM 11,00 11,30 0,56 7,00 11,32 0,73
PAL 12,00 2833 257 7,00 26,69 239
LPA 12,00 14,74 1,00 7,00 14,28 1,17
EKS 12,00 2542 127 7,00 2474 1,51
ACM 12,00 2475 2,30 7,00 2336 2,14
CMA 12,00 4445 327 7,00 4216 3,55
CMI 12,00 21,97 322 7,00 19,60 3,22
IGN 12,00 16,84 1,80 7,00 15,37 1,28
EKI 12,00 2345 1,83 7,00 2229 228
BCI 11,00 15,71 1,02 7,00 15,10 1,39
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Tabela F: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de subadultos de C. /ibidinosus (N= nimero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 8,00 87,15 3,02 20,00 86,30 2,14
BVE 8,00 48,07 2,53 20,00 4738 2,15
NPR 6,00 32,07 1,72 12,00 3124 1,82
CMS 8,00 25,83 2,68 20,00 2408 1,55
EEU 8,00 51,14 1,06 20,00 50,84 1,86
LBO 8,00 40,06 1,42 20,00 3890 1,12
Z1G 8,00 57,35 298 20,00 5476 223
LNA 8,00 9,63 0,90 18,00 9,13 0,70
BCS 8,00 2535 1,92 20,00 2296 1,17
CAN 7,00 11,91 2,70 20,00 743 1,70
FOM 8,00 12,10 1,06 19,00 11,46 1,00
PAL 8,00 31,87 1,31 20,00 30,98 3,37
LPA 8,00 16,10 1,30 20,00 15,65 1,00
EKS 8,00 2826 1,50 20,00 2726 1,01
ACM 8,00 31,04 2,38 20,00 28,41 1,81
CMA 7,00 5426 6,36 20,00 50,52 4,38
CMI 8,00 27,89 3,16 20,00 2721 218
IGN 8,00 1991 1,61 20,00 18,92 0,94
EKI 8,00 26,50 1,79 20,00 2564 1,10
BCI 8,00 17,72 1,14 20,00 16,58 0,66
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Tabela G: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. /Zbidinosus (N= numero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 27,00 92,25 3,59 31,00 87,85 1,86
BVE 27,00 50,37 2,70 31,00 49,32 1,49
NPR 20,00 33,66 1,33 28,00 31,82 1,50
CMS 27,00 28,49 1,10 31,00 26,53 0,97
EEU 27,00 51,25 2,25 31,00 50,30 1,60
LBO 27,00 42,16 1,74 31,00 41,08 1,14
Z1G 27,00 64,10 5,44 31,00 59,18 3,82
LNA 27,00 10,58 0,88 30,00 10,13 0,82
BCS 27,00 28,03 2,35 31,00 25,60 0,95
CAN 14,00 13,58 2,47 12,00 10,20 1,23
FOM 26,00 12,03 1,02 31,00 12,04 0,91
PAL 27,00 33,05 1,89 31,00 31,16 1,96
LPA 27,00 17,11 0,88 31,00 17,16 0,94
EKS 27,00 29,39 1,15 31,00 28,62 0,69
ACM 27,00 34,43 3,54 31,00 31,51 1,30
CMA 15,00 59,91 6,05 16,00 60,37 6,18
CMI 27,00 31,45 2,82 31,00 30,45 1,13
IGN 27,00 22,29 1,47 31,00 19,69 0,75
EKI 27,00 26,79 1,35 31,00 26,47 0,86
BCI 27,00 18,67 1,32 31,00 16,86 0,81
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Tabela H: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. czy (N= ntmero de individuos
examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 15,00 108,00 4,47 15,00 108,00 4.47
BVE 15,00 108,00 4,47 15,00 108,00 4,08
NPR 15,00 108,00 4.47 15,00 108,00 4,47
CMS 15,00 107,33 4,08 15,00 107,33 4,08
EEU 15,00 108,00 4.47 15,00 108,00 4,47
LBO 15,00 107,33 4,08 15,00 107,33 4,13
ZI1G 15,00 108,00 4.47 15,00 108,00 21,18
LNA 15,00 107,73 4,13 15,00 107,73 3,44
BCS 15,00 101,33 21,18 15,00 101,33 4,20
CAN 13,00 106,00 3,44 13,00 106,00 4,05
FOM 15,00 107,80 4,20 15,00 107,80 4,05
PAL 15,00 107,40 4,05 15,00 107,40 20,92
LPA 15,00 107,40 4,05 15,00 107,40 27,68
EKS 15,00 102,20 20,92 15,00 102,20 1,00
ACM 15,00 96,60 27,68 15,00 96,60 20,92
CMA 3,00 102,00 1,00 3,00 102,00 4,18
CMI 15,00 102,20 20,92 15,00 102,20 4,18
IGN 14,00 107,50 4,18 14,00 107,50 4.47
EKI 14,00 107,50 4,18 14,00 107,50 4.47
BCI 15,00 108,00 4.47 15,00 108,00 4.47
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Tabela I: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de subadultos de C. wigritus (N= numero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
BVE 12,00 106,50 3,61 14,00 106,79 3,83
NPR 13,00 107,00 3,89 14,00 107,50 4,18
CMS 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
EEU 12,00 106,50 3,61 15,00 108,00 4,47
LBO 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
ZI1G 12,00 106,50 3,601 14,00 107,50 4,18
LNA 12,00 106,50 3,61 14,00 107,29 3,89
BCS 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
CAN 12,00 106,50 3,61 15,00 108,00 4,47
FOM 12,00 106,50 3,61 14,00 107,36 3,97
PAL 12,00 106,50 3,61 15,00 107,20 4,20
LPA 13,00 106,08 3,77 15,00 108,00 4,47
EKS 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
ACM 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
CMA 13,00 107,00 3,89 15,00 107,67 4,08
CMI 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
IGN 13,00 107,00 3,89 15,00 107,67 4,08
EKI 13,00 107,00 3,89 15,00 108,00 4,47
BCI 13,00 106,23 3,59 15,00 108,00 4,47
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Tabela J: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. nigritus (N= numero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
BVE 33,00 113,58 7,91 18,00 108,94 4,90
NPR 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
CMS 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
EEU 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
LBO 33,00 113,52 7,76 18,00 108,94 4,90
ZI1G 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
LNA 33,00 113,45 7,71 18,00 108,28 4,55
BCS 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
CAN 14,00 106,21 3,40 8,00 104,50 2,45
FOM 33,00 112,73 7,52 18,00 108,94 4,90
PAL 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
LPA 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
EKS 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
ACM 33,00 114,27 7,98 18,00 108,94 4,90
CMA 8,00 104,25 2,12 9,00 104,78 2,44
CMI 33,00 114,88 8,40 18,00 108,94 4,90
IGN 32,00 113,56 7,83 18,00 108,94 4,90
EKI 33,00 113,70 7,74 18,00 108,44 448
BCI 32,00 113,41 8,04 18,00 108,22 4,54
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Tabela L: Estatistica descritiva para as medidas cranianas de adultos de C. rbustus (N= nimero de
individuos examinados, média e desvio padrio).

Machos Fémeas
N Média DP N Média DP
POP 20,00 110,50 5,92 24,00 111,54 7,00
BVE 20,00 110,50 5,92 24,00 112,04 6,64
NPR 20,00 110,50 5,92 24,00 112,50 7,07
CMS 20,00 110,50 5,92 24,00 112,13 6,66
EEU 20,00 109,80 5,55 24,00 112,50 7,07
LBO 20,00 110,50 5,92 24,00 112,17 6,68
ZI1G 20,00 110,50 5,92 24,00 112,50 7,07
LNA 20,00 110,00 5,48 24,00 111,67 6,83
BCS 20,00 109,90 5,50 24,00 112,00 6,63
CAN 12,00 106,50 3,61 14,00 107,50 4,18
FOM 20,00 110,40 5,76 24,00 111,29 6,27
PAL 20,00 106,15 18,07 24,00 112,50 7,07
LPA 20,00 109,70 5,64 24,00 112,50 7,07
EKS 20,00 110,50 5,92 24,00 111,67 6,83
ACM 20,00 110,50 5,92 24,00 112,50 7,07
CMA 20,00 107,80 11,26 24,00 112,50 7,07
CMI 20,00 110,50 5,92 24,00 111,04 6,56
IGN 20,00 110,50 5,92 24,00 112,50 7,07
EKI 20,00 110,50 5,92 24,00 112,50 7,07
BCI 20,00 110,50 5,92 24,00 111,92 6,65

93



8.2. Material examinado
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