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RESUMO

Macacos-prego da espécie Sapajus libidinosus sdo amplamente conhecidos pelo uso
regular de ferramentas nos biomas brasileiros do Cerrado e da Caatinga. Os principais relatos
de uso de ferramentas por S. libidinosus provém do Parque Nacional Serra da Capivara
(SCNP), Piaui, Brasil. Dados arqueoldgicos mostram que eles utilizam ferramentas para
acessar recursos alimenticios ha ~3.000 anos, o que denota continuidade no tempo, indicando
a existéncia de uma cultura autéctone adaptativa estavel. Além disso, S. libidinosus que vivem
em cativeiro e em ambientes semilivres, como o0s do Parque Ecoldgico do Tieté (TEP),
também s8o conhecidos por usarem ferramentas. Neste trabalho, sequenciamos o gene
mitocondrial CYTB de S. libidinosus (N = 40) e de outras espécies para identificar a relacdo
filogenética de S. libidinosus com outros macacos da parvordem Platyrrhini (macacos do
Novo Mundo, ou NWMs, do inglés New World Monkeys). Além disso, identificamos a
variabilidade genetica desta espécie em relacdo a regido codificadora de genes do sistema
oxitocinérgico, modulador particularmente de comportamentos complexos e fisioldgicos
relacionados a reproducdo. Nés relatamos pela primeira vez a variante de OXT para outras 20
espécies de NWMs, buscando avancar o conhecimento sobre a extensdo da variabilidade desse
importante sistema em primatas. A andlise do CYTB revelou que os individuos de S.
libidinosus do SCNP e TEP aparecem na arvore filogenética na posicao esperada em relacao a
outros primatas, mais proximos de Sapajus flavius. Para a populacdo de S. libidinosus do
SCNP, as anélises Median Joining Network e Bayesian Skyline Plot, e os testes D de Tajima e
Fs de Fu indicam uma relativamente recente expansdo demografica (<10.000 anos atras);
enquanto para a populacdo do TEP foi observado um leve declinio no tamanho efetivo da
populacdo, com nenhuma indicacdo de reversdo em épocas mais recentes condizentes com a
criacdo do Parque, de acordo com a analise de Bayesian Skyline Plot. Dados do CYTB no TEP
ndo indicaram hibridos com outras espécies do género Sapajus, porém, devido a natureza da
heranca mitocondrial, esse fendmeno ndo pode ser descartado quando hd cruzamentos
assimétricos. Devido ao fato de que o desenvolvimento da cultura no SCNP coincide com o
intervalo de tempo em que o clima semiarido na Caatinga se estabeleceu (6.000-2.000 mil
anos), bem como com a expansdo populacional, mediado pelas fémeas, sugerimos que esses

eventos possam estar relacionados, embora a exata razdo do gatilho seletivo, que levou a



inovacdo e ao estabelecimento da cultura, ainda seja controversa. A espécie S. libidinosus
apresenta a variante funcional Pro8OXT, que esta associada ao cuidado parental masculino
direto, bem como a monogamia social nos NWMs. Os machos de S. libidinosus ndo cuidam
diretamente da prole, mas séo reconhecidamente tolerantes com os infantes que se aproximam,
0 que favorece o aprendizado social e a transmissao cultural do uso de ferramentas ao longo
das geracdes. Quanto aos receptores, merece destaque que na posicdo 62 de AVPRI1Db
(importante mediador no controle da agressividade, ansiedade e estresse) ha variabilidade
interespecifica e intraespecifica, indicando polimorfismo populacional pelo menos na
populacdo de S. libidinosus do SCNP. Sapajus libidinosus apresenta também uma delecdo dos
aminoacidos 245 a 248, caracteristica do clado Platyrrhini, mas somente estudos adicionais
poderdo indicar se as variagdes encontradas no receptor AVPR1b sdo funcionais e adaptativas.

Nossos dados, embora preliminares, fornecem o primeiro relato da variabilidade
genética e historia demografica das populacoes de S. libidinosus do Parque Nacional Serra da
Capivara e do Parque Ecologico do Tieté, revelando aspectos até entdo desconhecidos dessa

espécie, fascinante também por sua cultura.



ABSTRACT

Capuchin monkeys of the species Sapajus libidinosus are widely known for their
regular use of tools in the Brazilian Cerrado and Caatinga biomes. The main reports of tool
use by S. libidinosus come from the Serra da Capivara National Park (SCNP), Piaui, Brazil.
Archaeological data show that they have used tools to access food resources for ~ 3,000 years,
which denotes continuity in time, indicating the existence of a stable native and adaptive
culture. Besides, S. libidinosus that live in captivity and semi-free environments, such as the
Tieté Ecological Park (TEP), are also known for exhibiting the use of tools. In this work, we
sequenced the mitochondrial gene CYTB from S. libidinosus (N = 40) and from other species
to identify the phylogenetic relationship of them with other monkeys of the Platyrrhini
parvordem (or New World monkeys, NWMs). Also, we identified the genetic variability of
this species about the coding region of the oxytocinergic system genes, which modulates
particularly complex and physiological behaviors related to reproduction.
We reported for the first time the OXT variant present in another 20 species of NWMs,
seeking to advance knowledge about the extent of variability of this critical system in
primates. The analysis of CYTB revealed that the individuals S. libidinosus from SCNP and
TEP appear in the phylogenetic tree in the expected position concerning other primates, closer
to Sapajus flavius. For the SCNP, S. libidinosus population, the Median Joining Network and
Bayesian Skyline Plot analyzes, and the Tajima and Fs de Fu tests, indicate a relatively recent
demographic expansion (<10,000 years ago). For the TEP, a small decline in the female
effective population size was observed, with no indication of a reversal in this tendency in the
most recent times consistent with the creation of the Park, according to the analysis of the
Bayesian Skyline Plot. CYTB data in the TEP did not indicate hybrids with other species of the
genus Sapajus; however, due to the nature of the mitochondrial inheritance, this phenomenon
cannot be ruled out when there are asymmetric intercrosses. Because the development of
culture in the SCNP coincides with the time interval in which the semi-arid climate in the
Caatinga was established (6,000-2,000 years ago), as well as the population expansion,
mediated by females, we suggest that these events can be related. However, the exact reason
for the selective trigger, which led to innovation and the establishment of culture, is still

controversial. The species S. libidinosus presents the functional variant Pro8OXT, which is
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associated with direct male parental care, as well as social monogamy in NWMs. Males of S.
libidinosus do not directly care for their offspring but are known to be tolerant of approaching
infants, which favors social learning and the cultural transmission of the use of tools over the
generations. As for the receptors, it is worth mentioning that at position 62 of the AVPR1b
(important mediator in the control of aggression, anxiety, and stress), there is inter-specific
and intra-specific variability, indicating polymorphism at least in the population of S.
libidinosus from SCNP. Sapajus libidinosus also has a deletion of amino acids 245 to 248,
characteristic of the Platyrrhini clade. Still, only additional studies will be able to indicate
whether these variations in the AVPR1b receptor are functional and adaptive.

Our data, although preliminary, provide the first account of the genetic variability and
demographic history of the populations of S. libidinosus in the Serra da Capivara National
Park and the Tieté Ecological Park, revealing aspects previously unknown of this species, also

fascinating for its culture.
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CAPITULO I. INTRODUCAO

I.1 Macacos do Novo Mundo (Parvordem Platyrrhini)

A ordem Primates divergiu de outros clados de mamiferos hd aproximadamente 90
milhdes de anos (Ma), e atualmente € classificada em cinco grandes agrupamentos, como
resultado de extensos estudos filogenéticos, com diferentes tipos de marcadores (Perelman et
al., 2011). N&o é objetivo da presente Dissertacdo, no entanto, revisar de modo amplo questdes
pertinentes a filogenia geral dos primatas. Desse modo, abaixo havera somente uma breve
descricdo de clados e nomenclatura mais comumente aceita, deixando mais detalhes somente

para a problematica envolvendo os géneros Sapajus e Cebus.

Os primatas contemporaneos mais basais nas filogenias consensuais incluem
Lemuriformes (lémures e 16ris) e Tarsiformes (tarsios). Os demais pertencem a
infraordem Simiiformes a qual inclui os chamados macacos do Novo Mundo (NWMs, do
inglés New World Monkeys) das Américas do Sul e Central (parvordem Platyrrhini), e os
primatas africanos e asiaticos do Velho Mundo (parvordem Catarrhini), a qual inclui também a
superfamilia Hominoidea, com duas familias, Hylobatidae (gibbes) e Hominidae (grandes
primatas, incluindo os humanos). Estima-se que os NWMs tenham divergido dos Catarrhini ha
43 Ma (Perelman et al., 2011). Dentro desse grupo taxondmico, existem 17 géneros
classificados em trés familias: Atelidae, Pitheciidae e Cebidae. Os NWMs da familia Atelidae
sdo de grande porte (7-9 kg), enquanto os da familia Pitheciidae sdo de tamanho intermediario
(1-3 kg), e geralmente tém dieta baseada em frutas e folhas. Os NWMs da familia Cebidae sdo
primatas de corpo pequeno (0,12- 2,5 kg) com dieta mais varidveis entre as espécies, incluindo

invertebrados e presas vertebradas (Hawes e Peres, 2014).

Os NWMs, também conhecidos como primatas neotropicais, sao exemplo de uma das
mais extraordinarias radiacGes de mamiferos com habitos diurnos nos Neotropicos. As mais de
140 espécies podem ser encontradas em toda a Amazénia, Andes, Mata Atlantica e até mesmo
em habitats como a Caatinga e o Cerrado brasileiros que sdo muito quentes e secos para
suportar muitas espécies de mamiferos. A maior diversidade de primatas neotropicais €

encontrada no habitat de floresta tropical na Amazdnia (Lima et al., 2017).
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1.2 Taxonomia e distribui¢cdo dos macacos-prego

Os chamados macacos-prego, nome popular possivelmente oriundo do fato de que o
pénis desses animais, quando ereto, parece um prego com a cabega para cima, compreendem
duas formas morfolégicas principais, o macaco-prego gracil, Cebus, e 0 macaco-prego
robusto, Sapajus. Elliot (1913) foi pioneiro em separar em dois grupos: aqueles com "cabecas
sem tufos no macho™ (Grupo A) e aqueles com "cabegas com tufos ou cumes no macho"
(Grupo B). Contudo, o que, de fato, divide melhor esses dois grupos sdo partes de sua
anatomia corporal: o grupo A de Elliot é mais magro e gréacil em comparagédo ao grupo B, que
é mais robusto na morfologia cranial e pds-craniana (Silva, 2001). Mais recentemente, estudos
genéticos validaram a separacdo de macacos-prego robustos e gréaceis como dois clados
(géneros Sapajus e Cebus, respectivamente) distintos e diversos, utilizando DNA mitocondrial
(mtDNA; Lynch Alfaro et al., 2012; Martins et al., 2014).

Durante as quatro décadas entre 1960 e 2000, a maioria dos pesquisadores considerava
todos 0s macacos-prego como pertencentes a uma Uunica espécie, Cebus apella,
independentemente do local de origem e geralmente sem considerar as designacbes de
subespecies, levando a uma ofuscacdo da real diversidade dos macacos-prego (Cole, 1992;
Daegling, 1992; Ford e Hobbs, 1996; Masterson, 1997; Wright, 2007). Atualmente, quatro
espécies de Cebus (C. albifrons, C. capucinus, C. olivaceus e C. kaapori) e oito de Sapajus (S.
apella, S. macrocephalus, S. libidinosus, S. cay, S. nigritus, S. robustus, S. xanthosternos e S.

flavius) sdo reconhecidas (Lynch Alfaro et al., 2012).

Macacos-prego sdo amplamente distribuidos nas Américas Central e do Sul. Espécies
de ambos géneros sdo encontradas com relativa abundancia na bacia Amazonica. Espécies
robustas (Sapajus) também irradiaram para a Caatinga e o Cerrado do Brasil, pela Mata
Atlantica e para o sul do continente, como Paraguai e norte da Argentina, enquanto as espéecies
graceis (Cebus) chegaram aos Andes no oeste do Equador, norte da Colémbia e noroeste da
Venezuela, até a América Central. A area de simpatria entre as formas robusta e gréacil é
surpreendentemente extensa, englobando grande parte da bacia Amazénica (Silva Jr, 2001,
Lynch Alfaro et al., 2012).
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Duas hipdteses concorrentes foram postuladas para explicar as distribuicfes atuais de
macacos-prego. A hipdtese “Saida da Amazonia” (Out of Amazonia - OOA) coloca o ancestral
de todos os macacos-prego na Amazonia, com uma diversificagdo inicial de macacos-prego
robustos e graceis nessa regido, com subsequentes invasdes independentes e recentes de
regides nao-amazdnicas por espécies de ambos os géneros (Lynch Alfaro et al., 2012). A
hipotese da "Reinvasdo da Amazodnia" (Reinvasion of Amazonia - ROA) propde que 0s
macacos-prego graceis (Cebus) teriam divergido dos macacos-prego robustos (Sapajus) no
inicio da histéria evolutiva destes; o género Cebus teria se originado na Amazdnia e 0 género
Sapajus na Mata Atlantica; e a presenca de Sapajus na Amazonia refletiria hoje uma invasédo

recente do territorio ocupado originalmente somente por Cebus (Lynch Alfaro et al., 2012).

Lynch Alfaro et al. (2012) concluiram que 0s macacos-prego se originaram na Bacia
Amazonica ocidental ha aproximadamente 6,7 Ma (final do Mioceno). Neste cenario, Cebus
teria surgido na bacia do norte da Amazonia ha 2,1 Ma e Sapajus no Cerrado ou na Mata
Atlantica brasileira em torno de 2,7 Ma atrés, durante o Pleistoceno. Em contrapartida, Lima et
al. (2017) verificaram que os macacos-prego tinham uma ampla distribuicdo na sua origem,
em toda a America do Sul, desde a Amazonia até a Mata Atlantica. Esses autores sugerem que
a formacdo do Cerrado (4-8 Ma) foi, na verdade, uma barreira geogréafica responsavel pela
origem de Cebus e Sapajus, com o primeiro género tendo ficado restrito a Amazonia e 0

segundo, a Mata Atlantica.

Andlises filogeograficas, baseadas em mtDNA, sugerem que a idade da radiacdo dos
macacos-prego robustos é de cerca de 2,5 Ma, com diversidade acumulada primeiro na Mata
Atlantica e uma recente expansdo para toda a Bacia Amazonica, Cerrado e Caatinga nos
altimos 500 mil anos (Lynch Alfaro et al., 2012; Lima et al., 2017). Em outras palavras,
Sapajus teria estado restrito a Mata Atlantica durante a maior parte de sua histéria evolutiva e
s0 recentemente expandiu sua distribuicdo, corroborando a hipOtese de Reinvasdo da
Amazodnia. Entretanto, Martins-Junior et al. (2018) relata que 0s macacos-prego robustos
sempre tiveram uma ampla distribuicdo nestes biomas, e que a origem das linhagens distintas
ocorreu por eventos simpatricos multiplos e independentes. Tais achados evidenciam que a

filogeografia dos macacos-prego ainda esta em debate.
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N&o obstante as duvidas reportadas acima, € bem conhecido que macacos-prego dos
géneros Cebus e Sapajus sdo primatas caracterizados por elevadas propor¢des de tamanho do
cerebro relativo ao corpo, com grande capacidade de manipulacéo e destreza manual que Ihes
tém permitido resolver problemas em uma ampla gama de tarefas manipulativas desafiadoras
(Fragaszy et al., 2004). Como veremos nos itens que seguem, eles também se caracterizam
pelo uso de ferramentas e por apresentarem culturas sociais complexas, principalmente no que

tange ao forrageamento e comportamento afiliativo (Ottoni e Izar, 2008; Perry, 2011).

1.3 O uso de ferramentas por animais

O uso de ferramentas para obter acesso a alimentos permite a expansdo da dieta de um
individuo, proporcionando flexibilidade quando os recursos alimentares flutuam, bem como a
aquisicdo de energia por fontes que ndo podem ser exploradas de outra forma. Ambos 0s
resultados aumentam a aptiddo individual, o que remete a um potencial comportamento
adaptativo. Entre os vertebrados, o uso de ferramentas ocorre em um ndmero relativamente
pequeno de espécies e apenas alguns usam ferramentas habitualmente na natureza (McGrew
1992; Seed e Byrne, 2010).

Ha registros de uso de ferramentas na natureza por aves (por exemplo, tentilhdes,
Cactospiza pallida; corvos da Nova Caleddnia, Corvus moneduloides) e mamiferos (por
exemplo: golfinhos nariz de garrafa, Tursiops spp; lontras marinhas, Enhydra lutris), e
especialmente primatas ndo-humanos (Hall e Schaller, 1964; Hunt, 1996; Tebbich et al., 2002;
Mann et al., 2008). Entre os primatas ndo-humanos, algumas populacdes de chimpanzés, Pan
troglodytes verus; orangotangos, Pongo pygmaeus; macacos de cauda longa Macaca
fascicularis aurea; e macacos-prego especialmente do género Sapajus, usam ferramentas
regularmente (Whiten et al.,1999; van Schaik e Knott; 2001; Ottoni e lzar, 2008; Mannu e
Ottoni, 2009; Gumert et al. 2009, 2011). Em primatas ndo-humanos, o uso de ferramentas é
mais plastico do que em outros vertebrados, presente em algumas populacdes e ausente em

outras e com variacao geogréafica de formas entre as populac@es (Spagnoletti et al., 2012).

Os estudos reportados acima, dentre muitos outros, ilustram que a ideia de que 0s
humanos (Homo sapiens e outras linhagens Homininea) sdo os Unicos no reino animal que

fabricam e usam ferramentas, é falsa. A primeira evidéncia foi relatada pela primat6loga
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britanica Jane Goodall através da famosa descri¢do do uso de ferramentas por chimpanzés. Ela
observou que individuos de popula¢des na regido de Gombe na Tanzénia, capturavam cupins,
usando varetas manipuladas para este fim como sondas (Goodall, 1986). Foi a partir das
observacOes de Goodall que o termo cultura passou a fazer parte das narrativas envolvendo
estudos a campo com primatas ndo-humanos (Vogel, 1999). Desde entdo, as culturas
utilizadas por diferentes bandos/populagdes de chimpanzés tém recebido muita atencdo e se
mostrado ampla: eles usam ferramentas de pedra para abrir frutas encapsuladas, varas para
escavar 0 solo atrds de tubérculos e colmeias subterrneas e varetas afiadas para cutucar
pequenas presas escondidas em fendas e tocas (McGrew, 2010). Talvez os primatas néo
surpreendam por serem os mamiferos que mais usem ferramentas, visto o tamanho de seus

cerebros relativo ao tamanho corporal e suas aptiddes cognitivas.

A inteligéncia tem sido descrita de muitas formas, mas normalmente envolve um
conjunto grande de aptiddes cognitivas, com destaque para a capacidade de raciocinar,
planejar, resolver problemas, pensar abstratamente, compreender ideias complexas, aprender
rapidamente através da experiéncia e aprendizado, bem como transmitir a informacéo
aprendida (Deary, 2001). Tem sido sugerido que a aprendizagem social e a cultura s&o uma
causa, bem como uma consequéncia da inteligéncia aprimorada vista tanto em humanos
quanto em outros primatas (Reader e Laland, 2002; Whiten e van Schaik, 2007; van Schaik e
Burkart, 2011).

Em primatas, numerosas hipéoteses abordam a evolucdo da inteligéncia, porém néo
pretendemos aqui fazer uma revisdo extensiva sobre o tema. Vale destacar, contudo, que uma
das mais conhecidas envolve o aumento do volume cerebral relativo ao tamanho corporal,
correlacionado positivamente com capacidade cognitiva (Dunbar, 1995; Barton, 2006). Ainda,
Schaik and Pradhan (2003) defendem que um aumento na sociabilidade durante o
forrageamento (caca ou saque comunal) aumentaria a probabilidade de difusdo social do uso
de ferramentas independentemente de quaisquer mudancas imediatas nas capacidades
cognitivas. A aquisicdo subsequente de habilidades mais complexas, entretanto, aumentaria as

pressdes de selecdo favorecendo a evolucdo de habilidades cognitivas mais complexas. E €
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justamente em espécies onde encontramos habilidades cognitivas e comportamentos sociais

complexos que emergem culturas adaptativas.

Vale destacar ainda que estudos com humanos e outros primatas mostram que muitos
dos processos fundamentais inerentes ao comportamento social complexo e habilidades
cognitivas sdo altamente herdaveis (Vallender, 2011; Gilissen et al., 2014; Vissers et al., 2015;
Johnson et al., 2016). Sendo assim, pode-se buscar quais genes seriam responsaveis, pelo
menos em parte, por esses fendtipos, e quais variagdes genéticas encontradas entre e dentro
das espécies dariam origem ao grande repertério comportamental adaptativo observado na
natureza (Bendesky e Bargmann, 2011). Além disso, também é esperado que a diversidade
desses tragos seja moldada por forcas evolutivas, tais como a selegdo natural que, através de
demandas ambientais e ecologicas exerce sua forca, selecionando individuos com

determinados comportamentos adaptativos.

Laland (2018) considera a cultura humana ndo apenas um magnifico produto final de
um processo evolutivo, mas também a principal for¢a motriz por tras desse processo. Se essa
definicdo € adequada para humanos, pode-se extrapolar entdo para todos primatas com

capacidade de desenvolver cultura.

1.4 Cultura em animais

N&o obstante ndo ser objetivo de nosso trabalho discorrer sobre as numerosas
definicbes de cultura, bem como seu significado e implicacbes, abaixo comentamos
brevemente sobre alguns aspectos relevantes dessa tematica para contextualizar objetivos e

resultados da presente Dissertacéo.

Pesquisadores de comportamento animal geralmente aderem a definicdo classica de
Beck de uso de ferramentas como “o emprego externo de um objeto independente para alterar
de maneira mais eficiente a forma, posicdo ou condicdo de outro objeto, outro organismo ou o
proprio usuario, quando o usuario detém e diretamente manipula a ferramenta durante ou antes
do uso e é responsavel pela orientacdo adequada e eficaz da ferramenta” (Beck, 1980). Nao
obstante, alguns autores seguem diferenciando o contexto cultural humano de outros, visto que

a cultura humana teria um carater ideoldgico. Sendo assim, ela pode se desenvolver ou evoluir
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e se acumular ao longo do tempo; o0 que as geragdes anteriores aprenderam foi transmitido
para as geracOes posteriores, que vao aprendendo mais; assim todo esse conhecimento
acumulado é transmitido de geracdo para geracdo. A evolucdo cultural ocorreria em parte
como resultado da fidelidade imperfeita da transmissao (por exemplo, erro de aprendizagem) e
em parte como resultado da mudanca adaptativa (necessaria).

Todavia, em praticamente todas as diferentes definicbes de cultura, podem-se
identificar trés elementos basicos: inovacdo, transmissdo e retencdo do conhecimento
(trinbmio inovacgao-transmissdo-retencdo), tanto no sentido horizontal (entre membros pouco
ou ndo aparentados), quanto no vertical (genitores-prole). E sabido também que revolucdes
tecnoldgicas surgem a partir do perfil inovador de alguns poucos (ou mesmo um) individuos
dentro de um grupo social. Para que essa inovagdo tenha significancia evolutiva, entretanto,
ela deve ser adaptativa e herdada pelas geracGes futuras atraves das interacfes sociais e de
aprendizado.

Para alguns autores, no entanto, o termo ‘“cultura” deveria ser reservado somente para
espécies nas quais habilidades cognitivas sofisticadas sdo observadas, como € o caso dos
humanos e os grandes primatas (apes, em inglés) usuarios de ferramentas (Schaik et al., 2003;
Whiten et al., 2005; Pennisi, 2006; Whiten et al., 2007; Cohen, 2007). Existem, inclusive,
métodos para avaliar se pode ser chamado de manifestacdo cultural um determinado
comportamento naturalmente encontrado em espécies selvagens (Koops et al., 2014). Para
alguns pesquisadores, o termo mais apropriado para identificar praticas comportamentais
duradouras, passadas verticalmente e horizontalmente em animais nao-humanos por
aprendizagem, seria “tradi¢dao” (Fragaszy e Perry, 2003; McGrew, 2003; Perry, 2011). Porém,
na presente Dissertacdo, optamos por utilizar o termo cultura para nos referirmos ao uso de

ferramentas e praticas associadas por primatas ndo-humanos.

Os tipos de cultura comportamentais que sdo de maior interesse para 0s tedricos
evolutivos sdo aqueles que comecam com uma inovacdo que depois se espalha através da
aprendizagem social, originando uma cultura com potencial adaptativo. A inovacdo é também
de interesse para os bidlogos evolucionistas que estudam o papel que a aprendizagem

desempenha na evolucdo, porque é um tipo de plasticidade fenotipica que pode afetar a
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direcdo da selecdo natural (West-Eberhard, 2003). A capacidade de inovar pode também
aumentar o sucesso reprodutivo, permitindo que os individuos explorem novos recursos e

“conquistem” novos parceiros (Giraldeau et al., 1994; Sol, 2003; Reader et al., 2016).

Macacos-prego (Cebus e Sapajus) apresentam taxas de inovacgdo extraordinariamente
altas por inimeras raz6es. Estudos comparativos mostraram que o tamanho do cérebro covaria
com a frequéncia de inovagdo em primatas e aves (Overington et al., 2009; Navarrete et al.,
2016). Os macacos-prego apresentam cérebros grandes relativo ao tamanho do corpo (Stephan
et al., 1970). Como visto em itens anteriores, esses primatas irradiaram-se sobre uma grande
area geografica ecologicamente diversa, 0 que sugere que sdo capazes de adaptar seu
comportamento a novas situacdes e demandas ecolédgicas (Fragaszy et al., 2004; Lynch Alfaro
et al., 2012). Macacos-prego tambem sdo notaveis pela alta frequéncia de formacdo de
coalizBes e pela criagdo de convengdes sociais peculiares que parecem servir como meios de
testar os lacos sociais que provavelmente sdo importantes para melhorar a aptiddo (Perry et al.,
2003). A presenca de cultura nos dominios social e na obtengdo de alimentos implica que 0s

macacos-prego também sejam sujeitos inovadores (Perry, 2011).

1.5 O uso de ferramentas por macacos-prego

A maioria dos relatos de uso de ferramentas por populacGes silvestres de macacos-
prego envolve grupos de Sapajus libidinosus que vivem nos biomas Cerrado e Caatinga,
ecossistemas compostos de vegetacdo menos densa, clima semiarido, onde periodos de secas e
estiagens sdo frequentes, além de outras caracteristicas semelhantes a savanas (Ottoni e lzar,
2008; Mannu e Ottoni, 2009; Faldtico e Ottoni, 2013; Fragaszy et al., 2017; Falotico et al.,
2018). Evidéncias indiretas do uso de pedras como ferramentas por S. libidinosus selvagem
foram relatadas pela primeira vez na literatura primatoldgica em 1997, através do estudo de
uma populacdo que vive perto de Desterro do Malta (Estado de Paraiba, Brasil) (Langguth e
Alonso, 1997). As observacdes diretas de tal comportamento, no entanto, s6 foram descritas
alguns anos mais tarde, através do estudo de campo de Fragaszy e colaboradores (2004). As
investigacBes com esses animais, que habitam a Fazenda Boa Vista (municipio de Gilbués,
Estado do Piaui) levou a quebra do paradigma de que somente 0s grandes macacos eram

capazes de utilizar ferramentas (produzir cultura) de maneira espontanea na natureza.
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Mannu e Ottoni (2009) posteriormente relataram que 0 uso espontaneo de ferramentas
por S. libidinosus envolve o craqueamento de frutos encapsulados com o auxilio de "martelos"
e "bigornas". Esse comportamento é exibido por todos os individuos acima de dois anos de
idade, com excecdo de algumas fémeas. No entanto, os machos geralmente sdo 0s mais ativos
quebradores de frutos encapsulados. Uma caracteristica notdvel associada a este
comportamento inovador € a tolerancia dos adultos para com os infantes que se aproximam e
0s observam. Os adultos permitem a aproximagdo dos infantes que aproveitam qualquer
oportunidade para observar a manipulacdo das ferramentas e seu uso para abrir os frutos
encapsulados (Visalberghi et al., 2007; Ottoni e lzar, 2008; Mannu e Ottoni, 2009). Coussi-
Korbel e Fragaszy (1995) anteriormente j& haviam argumentado que a tolerdncia de
proximidade por parte de individuos experientes constitui uma das principais caracteristicas
que promovem condi¢Oes para o aprendizado, no caso, a transmissao social do comportamento
de quebra de frutos encapsulados. Em chimpanzés, infantes também observam adultos
manipulando ferramentas, mas de maneira bem menos marcante do que observado em S.
libidinosus, onde os jovens mostram bastante confianca ao se aproximar, inclusive de machos
adultos (Ottoni e Izar, 2008). Vale destacar ainda que os machos de S. libidinosus mais velhos,

mais habeis e tolerantes sdo 0s mais observados (Coelho et al., 2015).

Além disso, se a fruta encapsulada for um importante recurso nutricional, arriscar-se
por individuos imaturos que ndo podem extrair frutos por si mesmos torna-se uma necessidade
adaptativa. Desse modo, a aproximacao dos jovens faz deles scroungers, ou seja, catadores do
alimento fresco acessado através da quebra da casca dura pelo uso do martelo e da bigorna
pelo adulto (na Caatinga brasileira, espécies do género Anacardium, que inclui o cajueiro e
espécies afins, sdo abundantes; bem como sementes de plantas do género Manihot). Vale
destacar que quaisquer mudancas na dinamica social em direcdo a sociedades mais tolerantes
podem, portanto, ter tido um alto valor adaptativo, mesmo antes do advento de formas de

forragem extrativista auxiliadas por ferramentas (Moura e Lee, 2004; Ottoni e Izar, 2008).

Outras espécies do género Sapajus (S. xanthosternos e S. flavius) também usam, em
ambientes naturais, ferramentas de pedra para abrir frutos com casca dura (Canale et al., 2009;

Ferreira et al., 2009). Ndo obstante, como veremos no proximo item, os registros até o
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momento apontam que somente populacdes de S. libidinosus do Parque Nacional Serra da
Capivara fazem uso regular de ferramentas de pedra para outros fins além do uso para abrir
frutos encapsulados (Fal6tico e Ottoni, 2014).

1.6 Sapajus libidinosus do Parque Nacional Serra da Capivara

O Parque Nacional Serra da Capivara (SCNP, do inglés Serra da Capivara National
Park; 7°30’S e 41°30°W) esta localizado no estado do Piaui, no nordeste do Brasil, area dentro
do bioma Caatinga. A precipitacdo anual na vegetacdo seca da Caatinga é em média 800 mm,
com variancia que pode ser extrema, seja entre areas da regido, seja entre diferentes anos
(Reis, 1976; Salgado et al., 2015). De modo mais geral, pode-se dizer que hd uma estacdo bem
mais seca entre maio e outubro, na qual chuvas sdo bastante escassas o que afeta a

produtividade primaria. Assim, a producdo de frutos é altamente sazonal (Moura, 2004).

No SCNP os macacos-prego da espécie S. libidinosus, de pelo menos duas populacdes,
sdo conhecidos por usar pedras ndo apenas para acessar frutos ou sementes utilizando martelos
e bigornas, mas também como “enxadas” para escavar raizes e tubérculos (Thiloa
glaucocarpa, por exemplo), ninhos de aranhas e para cortar madeira em busca de insetos e
larvas (Moura e Lee, 2004; Mannu e Ottoni, 2009). A maioria das ferramentas € usada para
obter comida, mas ha excec¢bes, como batidas de pedras em exibicdes ameacadoras e jogar
pedras como parte da exibicdo sexual das fémeas, esse Gltimo um comportamento inovador

descrito mais recentemente (Moura, 2007; Falético e Ottoni, 2013).

Os macacos-prego frequentemente cacam pequenos vertebrados, bem como uma
variedade de invertebrados (Izawa, 1979; Butynski, 1982). Varios invertebrados se aninham
em pequenos espagos em troncos de arvores, e pequenos vertebrados (por exemplo, lagartos),
quando perseguidos, podem se esconder em fendas de rochas ou buracos de arvores,
escapando do alcance direto dos macacos. Uma unica popula¢do do SCNP faz uso costumeiro
de varetas/varas como “sonda” para lidar com esse problema (Ottoni e Izar, 2008; Mannu e
Ottoni, 2009). Além desse uso (acessar animais escondidos em tocas e fendas), outro
comportamento peculiar dos S. libidinosus do SCNP ¢ a utilizacdo das sondas para cutucar

serpentes peconhentas, como forma de protecdo (Falotico et al., 2018). Falético e colegas
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também atestam que o uso de sondas tem baixa eficiéncia e é observado em machos sendo que

as fémeas normalmente apresentam pouco interesse nessa pratica.

O uso de sondas pelos macacos-prego machos, assim como ocorre com chimpanzés,
também envolve alguma preparacdo ou modificacdo (Westergaard e Fragaszy, 1987).
Ferramentas de varetas ou varas ndo sdo apenas cortadas de arvores e redimensionadas quando
necessario, mas algumas também sdo aparadas para remover folhas e ramos laterais. Em
alguns casos, o afinamento da extremidade distal foi registrado (com as méos ou boca). Este
"kit de ferramentas” aprimorado favorece o surgimento de padrbes comportamentais mais
complexos, como o uso combinado (sequencial) de pedras e sondas na exploracdo de troncos
mortos em busca de insetos (Mannu e Ottoni, 2009).

Em um estudo pioneiro em arqueologia de primatas envolvendo NWMs, realizado no
vale do Baixdo da Pedra Furada (BPF), area dentro do SCNP, Falotico et al. (2019) mostraram
que S. libidinosus selvagens usam ferramentas de pedra ha pelo menos 3.000 anos, com uma
variacdo acentuada no uso de ferramentas durante esse periodo. Essa descoberta representa o
primeiro exemplo de variagdo no uso de ferramentas a longo prazo em Platyrrhini, fornecendo

dados comparativos sobre os mecanismos de mudanga comportamental estendida.

Diante desse conjunto de evidéncias, que remetem inclusive a um consistente e
continuado uso de ferramentas ao longo de muitas geracdes, passadas verticalmente e
horizontalmente por aprendizagem social, pode-se dizer que existe uma cultura autéctone com

potencial valor adaptativo entre os S. libidinosus no Parque Nacional Serra da Capivara.

1.7 Sapajus spp do Parque Ecolégico do Tieté

Macacos-prego que vivem em cativeiro e em ambientes semilivres também séo
conhecidos por exibir o comportamento do uso de ferramentas (Ottoni e Mannu, 2001;
Ferreira et al., 2006; Camargo e Mendes, 2016). Um dos grupos de macacos-prego semilivres
mais estudados é o do Parque Ecoldgico do Tieté (Ottoni e Mannu, 2001; Ferreira et al., 2006;
Izar et al., 2006; Verderane e lzar, 2019).

O Parque Ecoldgico do Tieté (TEP, do inglés, Tieté Ecological Park; 23°29'46"S e

46°31'10"0), em Séo Paulo, é uma das principais areas da regido sudeste para a liberacdo de
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animais capturados ilegalmente e confiscados. E o lar atual de quatro grupos de macacos-
prego com tufos na cabeca (Sapajus, morfologicamente identificados como Sapajus
libidinosus, porém com registro da possivel existéncia de hibridos, como veremos em itens
abaixo), trés dos quais vivem em ilhas. O quarto grupo - sujeitos do presente estudo - vive em
condices de semiliberdade em uma area reflorestada de 180.000 m? (Ottoni e Mannu, 2001).

O TEP contém alguns prédios pequenos e trés lagoas, e sua vegetagdo inclui muitas
espécies de arvores, arbustos e flores e quatro espécies de palmeiras, incluindo Syagrus
romanzoffiana, cujas nozes sdo comidas pelos macacos-prego. No TEP ha& condicdes
favoraveis para os macacos-prego, pois nao ha predadores naturais, como o gavido-real,
jaguatirica, jiboia ou jacaré. Além disso, o grupo é abastecido diariamente com abundantes
frutas e legumes (Ottoni e Mannu, 2001).

Os individuos fundadores (dois machos e trés fémeas) foram libertados nas ilhas do
parque apos confisco pelo IBAMA (Instituto Brasileiro do Meio Ambiente e dos Recursos
Naturais Renovaveis) e formaram o grupo espontaneamente, depois de escapar das ilhas
nadando. Todos o0s outros individuos nasceram la. Apesar de o grupo ser abastecido
diariamente, os macacos-prego nao se limitam a comida fornecida. Em vez disso, eles
vasculham toda a area, consumindo itens naturalmente disponiveis, inclusive utilizando
ferramentas de pedras para abrir frutos de casca dura (Ottoni e Mannu, 2001; Ferreira et al.,
2006; lzar et al., 2006).

Desse modo, embora menos estudados, os S. libidinosus do Parque Ecolégico do Tieté
também fazem uso de ferramentas, mas de acordo com especialistas (Falético e Ottoni, 2014),
ndo ha ocorréncia do uso regular, como acontece com as populacdes de S. libidinosus do
Parque Nacional Serra da Capivara, de modo que é mais dificil nesse caso identificar uma

cultura adaptativa autdctone bem estabelecida.

Para finalizar é oportuno comentar o estudo de Reader et al. (2011) que investigou 62
espécies de primatas quanto a varias caracteristicas e atributos cognitivos (inovacgdo
comportamental, aprendizagem social, uso de ferramentas, forrageamento extrativista, cérebro

grande, dentre outros) que lhes permitiu inferir a existéncia de um indice geral de inteligéncia
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chamado por eles de gs. De forma surpreendente, e bastante relevante para o presente estudo, a
inteligéncia geral alta teria evoluido independentemente pelo menos quatro vezes dentro da
ordem Primates, indicando evolugdo convergente em: 1) grandes macacos (humanos e simios),
macacos do Velho Mundo dos géneros 2) Papio e 3) Macaca, e no clado 4) Cebus/Sapajus,

Unico ramo dentro da Parvordem Platyrrhini, com valor positivo alto para o indice gs.

1.8 O uso de marcadores genéticos para estudos demogréaficos e evolutivos

A classificacdo das espécies depende de nossa compreensdo da morfologia,
comportamento, ecologia e genética dos organismos. Taxonomia e sistematica séo disciplinas
dindmicas, mudando frequentemente devido a novas evidéncias e consensos, que podem
mudar constantemente (Tobe et al., 2010). Mais recentemente, as classificagbes com dados
genéticos levaram a um maior entendimento sobre as relagfes filogenéticas entre espécies,
visto que caracteristicas morfologicas podem ser fator de notavel confusdo (Asher, 2007
Tabuce et al., 2008; Fong et al., 2012; Miyashita et al., 2019).

O mtDNA apresenta atributos, como sistema genético, que o faz ser usado ha pelo
menos duas décadas com muita frequéncia em estudos populacionais, taxondémicos,
filogenéticos e filogeograficos (Simon et al., 2006; Galtier et al., 2009). O mtDNA apresenta,
por exemplo, regibes que exibem pouca variabilidade intraespecifica, mas variacdo
interespecifica suficiente que permitem a estimativa de graus de parentesco e tempos de
divergéncia por meio de reldgios moleculares calibrados (Tobe et al., 2010). Assim, ha
possibilidade de se ordenar filogeneticamente varios haplotipos, analisando a estrutura
populacional e determinando padrdes de variacdo geografico-especifica (Lima et al., 2017;
Martins-Junior et al., 2018; Zheng e Yang, 2017; Mondin et al., 2018; Cao e Wu, 2019).

As regides do mtDNA mais comumente utilizadas nesse tipo de estudo sdo os genes do
citocromo b (CYTB), do citocromo oxidase | (COl), e as regides nao codificadoras | e Il (D-
loop I-11) (Lima et al., 2017; Zheng e Yang, 2017; Martins-Junior et al., 2018; Mondin et al.,
2018). Dentre estes, 0 CYTB tem sido considerado o principal l6cus genético na classificacédo e
caracterizacdo de espécies (Cao e Wu, 2019; Kumar et al., 2019), pelo menos até aqui, visto

que os dados gendmicos ainda sdo relativamente escassos.
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O citocromo b (CYTB) foi sugerido h& quase vinte anos como ferramenta genética
ideal para determinar os limites de espécies em mamiferos, considerando o conceito de espécie
genética (Bradley e Baker, 2001). Um estudo comparando os dados de CYTB e COI utilizados
para reconstrucdo filogenética e identificacdo de espécies de mamiferos foi publicado e
mostrou que o gene CYTB resgata com maior precisdo a filogenia dos mamiferos e fornece

melhor resolucdo para a separagdo de espécies (Tobe et al., 2010).

De particular interesse para a presente Dissertacdo, ¢ o fato de que varios estudos
apontam que o CYTB foi util para determinar as relacGes filogenéticas de varias espécies de
Sapajus e Cebus (Lynch Alfaro et al., 2012; Lima et al., 2017; Martins-Junior et al., 2018).
CYTB também foi empregado eficientemente para determinar a diversidade genética de
algumas populacdes de Cebus e Sapajus (Casado et al., 2010; Oliveira et al., 2011). Nesse
contexto, enfatiza-se a relevancia do gene mitocondrial CYTB em estudos macro e

microevolutivos.

1.9 O sistema oxitocinérgico (Oxitocina-Vasopressina)

A oxitocina (OXT) é um neuropeptideo chave no sistema oxitocinérgico, pois atraves
da interacdo com seu receptor (OXTR) desencadeia uma cascata de eventos genéticos,
bioguimicos e fisioldgicos capazes de modular uma variedade de comportamentos sociais e
reprodutivos complexos tais como cuidado parental, associacdes afiliativas e escolha de
parceiros reprodutivos (Ludwig e Leng, 2006; Donaldson e Young, 2008; Campbell, 2010;
Burkett e Young, 2012; Lucion e Bortolini, 2014; Rilling e Young, 2014; Vargas-Pinilla et al.,
2015, 2016; Mustoe et al., 2018). OXT também é um elemento importante no complexo
fendmeno associado as propriedades recompensadoras das intera¢fes sociais, que vao além da
formacdo de pares de adultos reprodutivos ou da ligacdo entre filhotes e seus pais (Lieberwirth
e Wang, 2014; Numan e Young, 2016). OXT modula também “amizades” entre parceiros nao
reprodutivos e membros de grupos sociais e tracos sociocognitivos mais multifacetados como
confianga, inteligéncia emocional, memoria social, preferéncias sociais de grupo e altruismo;
cuidado parental, controle de ansiedade e agressividade (Vargas-Pinilla et al., 2015, 2016;
Aspe-Sanchez et al., 2016; French et al., 2016, 2017; Feldman, 2017). Outros estudos mostram

que OXT influencia aspectos cognitivos fundamentais como a memdria e aprendizagem
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(Feifel et al., 2012; Cardoso et al., 2014). Algumas das regides cerebrais responsaveis pelo
processamento da informacdo e consolidacdo da memdria, como o hipocampo, hipotalamo,
mesencéfalo e ndcleo accumbens, apresentam elevada expressdo de OXTR (Gimpl e
Fahrenholz, 2001). Gard et al. (2012), por sua vez, mostraram que OXT ¢é capaz de melhorar a
consolidacdo da memoria e o aprendizado apos tarefas que avaliam tais dominios cognitivos

em modelos animais.

OXT tem nove aminodcidos e é sintetizado por neurdnios do hipotalamo e liberado
pela hipéfise posterior. Desse modo, atua também longe do 6rgdo onde é produzido. Modula
duas caracteristicas fisiolégicas que sdo onipresentes para as fémeas de mamiferos
placentarios. Em primeiro lugar, OXT atua perifericamente promovendo as contragdes do
masculo liso uterino, associadas ao parto e ao nascimento (Arrowsmith e Wray, 2014). Em
segundo lugar, a oxitocina atua nas células mioepiteliais da glandula maméria, estimulando a
ejecdo do leite durante a lactacdo (Crowley, 2015). Claramente, o nascimento bem-sucedido
da prole e o crescimento pds-natal sdo criticamente dependentes dessas duas facetas da

fisiologia reprodutiva de fémeas mediadas por OXT.

O hipotalamo também contém neurénios que sintetizam um nonapeptideo adicional, a
arginina vasopressina (AVP), um paralogo de OXT. AVP tem similaridade estrutural com
OXT dos mamiferos placentarios, diferindo nas posicdes 3 e 8 nos peptideos maduros. AVP
exerce efeitos significativos sobre a funcao periférica (particularmente osmorregulacao e ténus
vascular), mas, como OXT, AVP também modula maultiplos comportamentos sociais
complexos quando liberada no Sistema Nervoso Central (SNC) (Caldwell e Young 2006;
Caldwell et al. 2008; Albers 2012; Goodson 2013; Kelly e Goodson 2014).

Uma condicdo necessaria para ambos os efeitos centrais e periféricos de OXT e AVP é
0 estreito acoplamento destes com seus receptores cognatos. E a ligacio peptideo-receptor que
desencadeia uma série de mudancas nas propriedades celulares que fundamentam a modulagéo
de estados fisiologicos e comportamentais. Mesmo mudancas sutis na estrutura do ligante
podem alterar as propriedades de ligacdo com os receptores e podem diferencialmente ativar
as cascatas de sinalizacdo (Koehbach et al., 2013). O receptor de OXT (OXTR) e o receptor de

AVP do tipo 1a (AVPR1a) séo os receptores que apresentam maior distribuicdo em tecidos

26



periféricos além do sistema nervoso central, como musculatura, pulmdes e coragao
(Yamashita e Kitano, 2013; Vaidyanathan e Hammock, 2017). Ja os receptores de AVP do
tipo 1b (AVPRL1b) e do tipo 2 (AVPR2) apresentam a sua distribuicdo mais restrita: AVPR1b
é expresso majoritariamente no sistema nervoso central e AVPR2 é expresso somente nos rins
(Yamashita e Kitano, 2013; Song e Albers, 2017).

O acoplamento eficaz de OXT e AVP com os elementos extracelulares e/ou
transmembrana dos receptores ativam processos intracelulares mediados por proteinas G
(GPCRs) e, a partir de uma perspectiva comportamental, alteram a funcdo de neurénios que
expressam esses receptores (Stoop 2014; Grinevich et al. 2016; Busnelli e Chini, 2017). Uma
caracteristica adicional que torna o sistema oxitocinérgico (aqui definido como sistema OXT-
AVP) intrigante é a capacidade de ambos 0s nonapeptideos se ligarem com diferentes niveis
de afinidades aos receptores ndo cognatos (exemplo, OXT com AVPR1a) (Gruber et al., 2012;
Manning et al., 2012). Estes receptores, semelhantes a outros acoplados a proteinas G,
possuem sete dominios transmembrana que séo relevantes na interacdo com o ligante, além da
funcdo estrutural e de ancoragem a membrana (TM1-TM7), quatro algas extracelulares (N-
terminal, ECL1-ECL3) que sdo relevantes para a interacdo com 0s peptideos e quatro algas
intracelulares (C-terminal, ICL1-1CL3) que sdo importantes para a interacdo com a proteina G
(Ocampo Daza et al., 2012; Wacker et al., 2017).

Dada a importancia das agdes periféricas de OXT para reproducdo em mamiferos
placentarios, ndo € surpreendente que uma suposic¢do implicita na literatura tenha sido que a
sequéncia de OXT seria altamente conservada entre as quase 4.000 espécies de eutérios
(Acher et al., 1995; Caldwell et al., 2008; Donaldson e Young, 2008; Insel, 2010; Gruber,
2014). Diante das evidéncias da estrutura conservada de OXT em mamiferos placentarios, é
surpreendente que exista, de fato, uma variacdo consideravel na sequéncia de aminoacidos de
OXT em NWMs. Os primeiros dados sugerindo que havia uma OXT diferente foram
publicados em 2011 (Lee et al. 2011), pois indicou que gquatro espécies de NWMs dos géneros
Callithrix, Aotus, Saimiri e Cebus tinham uma substituicdo ndo-sinbnima que resultava numa
troca de aminodcido na 8?2 posi¢do de OXT. Nessas espécies uma leucina (Leu), consenso em

mamiferos, teria dado lugar a uma prolina (Pro), produzindo uma variante (ou forma) Unica,

27



denominada pelo nosso grupo de Pro8OXT. Nosso grupo de pesquisa expandiu o estudo sobre
essa variante em NWMs, demonstrando que Pro8OXT € caracteristica da familia Cebidae.
Assim, a mesma passou a ser chamada de Cebidae Pro80XT. Alem disso, foram descritas trés
novas variantes para 0s NWMs: AlaBOXT e Thr8OXT, em Pitheciidae; e Val3Pro80OXT em
Saguinus (Vargas-Pinilla et al., 2015). Essa Gltima passou a ser chamada de Saguinus
Val3Pro8. Ren et al. (2015) confirmaram os achados do nosso grupo de pesquisa e relataram
uma variante adicional: Phe20OXT, presente em Alouatta, género da familia Atelidae. Todos os
géneros de Cebidae, clado que se separou dos demais NWMs ha cerca de 23 Ma, apresentam a
variante Pro8OXT, sugerindo que a mutacdo ocorreu na linhagem ancestral que originou a
familia Cebidae. Esse achado, juntamente com o surgimento de variantes relativamente mais
recentes (7,5-9 Ma), indica que mutacdes nas regides codificadoras do peptideo de OXT em
NWMs continuaram a ocorrer apds a separacdo das familias Atelidae, Pitheciidae e Cebidae
(Mustoe et al., 2018).

Estudos de nosso grupo de pesquisa também mostraram que pelo menos Pro8OXT e
Val3Pro80OXT estariam relacionadas ao surgimento do cuidado paternal, comportamento raro
em primatas, mas comum em espécies da familia Cebidae que também s&o caracterizados por
apresentarem monogamia social, pequeno tamanho corporal e partos gemelares (Vargas-
Pinilla et al., 2015). No mesmo estudo, foi demonstrado que algumas alteracGes de
aminoacidos em OXTR tinham sinal de estar sob selecédo positiva e estariam coevoluindo com
Pro8OXT (Vargas-Pinilla et al., 2015). Em outro estudo do nosso grupo de pesquisa, foi
sugerido que o numero de elementos de resposta a progesterona na regido promotora do gene
OXTR, em espécies de NWMs, também estariam correlacionadas com comportamentos
observados em machos que cuidam de infantes e recém-nascidos (Vargas-Pinilla et al., 2016),
corroborando a ideia de que um conjunto de modificacbes genéticas foram selecionadas de
acordo com demandas ambientais e ecologicas especificas para dotar esses animais de

comportamentos adaptativos raros na ordem Primates.

Posteriormente, nosso grupo de pesquisa conduziu experimentos in vitro e in vivo
comparando as variantes ProBOXT e Val3Pro80XT com a OXT comum de mamiferos

(Leu8OXT) (Parreiras-e-Silva et al., 2017). Foi possivel inferir que essas variantes sao
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agonistas igualmente eficientes, quando comparadas com Leu8OXT, na mediacdo de rotas
dependentes da proteina G. Contudo, apresentam uma capacidade reduzida para o
recrutamento das B-arrestinas 1 e 2, diminuindo ou mesmo impedindo a internalizagdo de
OXTR, tendo assim um possivel e relevante impacto na dessensibilizacdo de todo o sistema
(Parreiras-e-Silva et al., 2017). Val3Pro80OXT também apresenta uma capacidade reduzida de
recrutamento de PB-arrestinas apos a interacdo com o receptor AVPRl1a. A capacidade de
ambas variantes de estimular o cuidado paterno em ratos também foi mostrada no mesmo
estudo (Parreiras-e-Silva et al., 2017). Esses resultados apresentaram, pela primeira vez, um
modelo natural para o conceito de agonismo com seletividade funcional (Costa-Neto et al.,

2016) com provaveis implicacGes evolutivas (Parreiras-e-Silva et al., 2017).

Diferentemente do que foi encontrado para os Platyrrhini, considerando OXT,
nenhuma variante foi encontrada em Platyrrhini com relagdo a sequéncia de aminoacidos de
AVP. Por outro lado, noutro estudo de nosso grupo de pesquisa sobre a diversidade de
AVPR1b, considerando 20 espécies de NWMs, merece destaque a delecdo nas posicdes de
aminodacidos 245 a 248 de AVPR1b, presente neste clado (Fam et al. 2019). Vale lembrar que
AVPR1b modula comportamentos vitais, como agressividade, ansiedade, e controle de
estresse (Fam et al., 2019 e referéncias la contidas). Ja para o receptor AVPR1a, de acordo
com Ren et al. (2014) indicou que seis substituicbes de aminoacidos poderiam estar

relacionadas a monogamia social nos NWMs.

Estudos populacionais, por sua vez, ttm mostrado que variantes na regido promotora
do gene AVPRIa, foram associadas com os fenétipos chamados de “busca por novidades”,
“resposta a recompensa”, “prevencao de danos” e “comportamentos de dominancia” tanto em
humanos quanto em chimpanzés (Donaldson e Young, 2013; Latzman et al., 2014). Além
disso, em humanos, variantes em varios dominios funcionais de AVPR1a, bem como nos
receptores AVPR1b e OXTR, tém também sido associadas a uma ampla gama de
comportamentos vistos nas sindromes do Espectro Autista (Procyshyn et al., 2016; Ribeiro et
al., 2018), o que sé reforca a importancia destes dois receptores nas fungbes conectivas

relacionadas a interagdo social.
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As espécies S. robustus e S. xanthoternos foram testadas para o gene OXT e
apresentaram Pro80OXT, variante caracteristica dos Cebidae (Vargas-Pinila et al., 2015).
Nenhum individuo de S. libidinosus foi testado para os genes do sistema oxitocinérgico, pelo
menos até a presente Dissertacdo. Curiosamente essa espécie ndo apresenta cuidado paternal
como regra. Porém, as observaces na natureza, como visto anteriormente nessa Introducéo,
mostram a grande tolerdncia e sociabilidade dos adultos, incluindo machos, com a
aproximacdo dos jovens infantes, indispensavel para que os mesmos possam, por observacéo,
aprender as técnicas para produzir e utilizar ferramentas, bem como ter acesso aos recursos
alimentares oriundos do uso de ferramentas pelos adultos (Resende e Ottoni, 2002; Ottoni e
Izar, 2008). Desse modo, 0s genes do sistema oxitocinérgico sdo bons candidatos para serem
investigados em individuos Sapajus libidinosus do Parque Nacional Serra da Capivara e do
Parque Ecoldgico do Tieté.
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CAPITULO II. OBJETIVOS

I1.1. Objetivo geral

Investigar a variabilidade do gene CYTB, bem como da regido codificadora dos genes
candidatos OXT, OXTR, AVPR1a e AVPR1b em S. libidinosus do Parque Nacional Serra da

Capivara e do Parque Ecoldgico do Tieté.

11.2. Objetivos especificos
- Identificar as relacGes filogenéticas de individuos S. libidinosus do Parque Nacional
Serra da Capivara e do Parque Ecoldgico do Tieté utilizando CYTB.

- Identificar padr6es demograficos que resgatem a historia dessas duas populaces,
pelo menos a mediada pelas fémeas, através de dados do CYTB.

- Caracterizar as sequéncias nucleotidicas da regido codificadora dos genes OXT,
OXTR, AVPR1a e AVPR1b em S. libidinosus do Parque Nacional Serra da Capivara e do

Parque Ecoldgico do Tieté.

- Comparar os achados, relativos aos genes CYTB, OXT, OXTR, AVPR1a e AVPR1b,
obtidos para a especie S. libidinosus com outras da ordem Primates que possam ser relevantes

para este estudo.
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CAPITULO IIl. MATERIAL E METODOS

I11.1 Extracdo de DNA e sequenciamento

Foram investigadas amostras de DNA extraidas de fezes de 30 individuos da espécie
Sapajus libidinosus coletadas na regido Nordeste do Brasil, provenientes do Parque Nacional
Serra da Capivara (SCNP); bem como amostras de DNA de fezes de 10 individuos
identificados morfologicamente como S. libidinosus do Parque Ecoldgico do Tieté (TEP).
Relativo a estes ultimos espécimes, ha ressalva de que podem se tratar de hibridos entre S.
libidinosus e S. nigritus ou S. apella, de acordo com informacgdes pessoais repassadas pelo Dr.
Tiago Fal6tico. Ainda, foram investigadas amostras de DNA extraidos de sangue e/ou tecido
de 20 individuos representando 20 espécies de Platyrrhini e mais dados obtidos de bancos
publicos (anexos 1 e 2). As amostras de S. libidinosus foram fornecidas pelo Dr. Tiago
Falotico, do Instituto de Psicologia da Universidade de Sdo Paulo (USP) e as demais amostras
de NWMs foram fornecidas pelo Centro de Primatologia do Rio de Janeiro (CPRJ), através de
colaboragdo com o veterinario chefe da referida instituicdo, Dr. Alcides Pissinatti

Este projeto esta registrado no sistema oficial brasileiro, que permite a coleta de
material bioldgico em unidades de conservacdo para fins de pesquisa (SISBIO numero
63551462, SISGEN ntimero AFOOEDS5). Também foi aprovado pelo Comité de Etica Animal
da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (data de aprovacao: 25 de novembro de 2014).
Mais recentemente, o Instituto Estadual do Meio Ambiente, vinculado a Secretaria Estadual do
Meio Ambiente do Rio de Janeiro, também autorizou os estudos genéticos com espécimes do
CPRJ (procedimento administrativo E-07/002.12978/2017). Este estudo esta em conformidade
com os principios definidos pela Associacdo Americana de Primatologistas (ASP) para o
tratamento ético de primatas ndo humanos (https://www.asp.org/society/resolutions/Ethical

TreatmentOfNonHumanPrimates.cfm).

As amostras de DNA de S. libidinosus foram extraidas utilizando kit de reagentes para
extracdo de DNA de amostras de fezes (Qiagen Stool Kit® e Power Fecal Kit®) de acordo
com protocolo do fabricante. Para as demais espécies de NWMs o DNA foi extraido usando o
QiagenDNeasy Blood & Tissue Kit® também de acordo com as instrucdes do fabricante. O

sucesso da extracdo foi observado pela visualizagdo em transiluminador UV das amostras de
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DNA em gel de agarose 1% com a adicdo de corante para DNA (GelRed™). As amostras de
DNA foram quantificadas em espectrofotometro (NanoDrop® - Uniscience). Um marcador

molecular de baixa massa de 100 pb foi utilizado como controle durante a eletroforese.

Os primers utilizados para a amplificacdo da regido codificadora dos genes OXT,
OXTR, AVPR1a e AVPR1b estdo descritos na Tabela 1. Para a amplificacdo do gene CYTB
foram utilizados os primers L14724 (5> CGAAGCTTGATATGAAAAACCATCGTTG 3°),
de acordo com Irwin et al. (1991); e Mus15398 (5> GAATATCAGCTTTGGGTGTTGRTG
3”) de acordo com as condigdes descritas por Anderson e Yates (2000). A amplificacdo por
PCR foi realizada nas seguintes condig¢des: um passo de desnaturacao inicial a 94 °C durante 5
minutos precedeu 35 ciclos de 30s a 94 °C, 30s na temperatura de anelamento de cada primer
e um passo de extensdo de 45s a 72 °C, seguido por uma extensao final por 10 minutos a 72
°C. Os produtos amplificados foram purificados utilizando exonuclease | e fosfatase alcalina
(Amersham Biosciences). O sucesso da amplificagdo foi verificado por eletroforese em um gel
de agarose a 2%, corado com GelRed™ em luz ultravioleta. Um marcador molecular de baixa
massa de 100 pb foi utilizado como controle. As sequéncias foram obtidas através de provedor
de servicos externos, o qual utiliza método de Sanger usando o Analisador de DNA ABI
PRISM® 3730XL (Thermo Fisher Scientific, tipo capilar 96) e verificadas através do software
SnapGene® Viewer. 4.3.11.
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Tabela 1. Primers utilizados para amplificar a regido codificante dos genes OXT,
OXTR, AVPR1a e AVPR1 b em espécies de primatas Platyrrhini através de reacdo de PCR.

Primer Forward (5°-3°) Reverse (3°-5”) Referéncia
OXT? CAGCGCGGCCCTCTTG CTGTCTGCTCGGCCTCCTG Este trabalho
OXTR! ACTAGAATCCCAGGCGCC AAGATGTGCATCTGCGGC Este trabalho
OXTR? ACCTACCTGCTGCTGCTCAT GCTCCTTCCTCCTGGGTCT Este trabalho
VPR1a' CTCCGAGGAAGGCGAGTAG GATGTAGCGGTCTGCAGTCAT Este trabalho
VPR1a? CACCTCTTCATCCGACACCT AGCAGATGAAGCCGTAGCAG Este trabalho
VPR1a® TCCATGATCGAGGTGAACAA GGAGGAAAGTGCAGGGATAG Este trabalho
VPR1a* ATGAGTTCATCCAGGGCTCA GCTAATGGGCCAAAAAGTCA Este trabalho
VPR1b! ATCCACACCCTCCCTCCATC CATGTAGGTGGAGGCGAACA Fam et al. (2019)
VPR1b? ACATCACCTTCCGCTTCCAG ATGAAGACCTGAGGGAGGCT Fam et al. (2019)
VPR1b® ACGGGTCTACCTYACCTGGA CGGACCACATCTGGACACTG Fam et al. (2019)
VPR1b* TCCATGCTTTTGGGCAACCT CACTGAGGGTTAGGCTGAGG Famet al. (2019)

Além das sequéncias originais, as analises incluiram sequéncias codificadoras dos
genes candidatos provenientes do GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov) e Ensembl
(http://www.ensembl.org) de espécies adicionais de primatas Platyrrhini, bem como de
primatas do Velho Mundo, sendo esses Gltimos usados como grupos externos (anexos 1 e2).
As sequéncias foram alinhadas usando o algoritmo MUSCLE, conforme implementado no
software AliView v.1.26 (Larsson, 2014).

A regido codificadora do nonapeptideo OXT foi sequenciada para as seguintes espéecies
de NMWs: Aotus nigriceps, Alouatta discolor, Alouatta guariba, Alouatta ululata, Ateles
paniscus, Callithrix aurita, Cebuella pygmaea, Leontopithecus chrysopygus, Mico
chrysoleucus, Mico mauesi, Callicebus caligatus, Callicebus caquetensis, Callicebus
donacophilus, Callicebus dubius, Callicebus personatus, Pithecia mittermeieri, Callibella

humilis, Brachyteles arachnoides, Chiropotes satanas, Saguinus midas, além de Sapajus
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libidinosus. Para a espécie S. midas foram sequenciados dois individuos e para a espécie S.
libidinosus foram sequenciados quatro individuos; enquanto para as demais espécies apenas

um individuo foi sequenciado.

111.2 Indices de diversidade e historia demografica

Os indices de diversidade e os testes de neutralidade descritos a seguir foram obtidos
utilizando os dados do gene CYTB de S. libidinosus. O programa Arlequin v.3.5.2.2 (Excoffier
e Lischer, 2010) foi utilizado para medir a variabilidade genética em nivel intrapopulacional.
Para tal, foram utilizados os indices de diversidade génica, diversidade nucleotidica, nimero
de transversdes, transi¢des e indels, bem como o nimero de haplétipos quando pertinente.
Para investigar a historia demografica de S. libidinosus foram conduzidos os testes de
neutralidade D de Tajima e Fs de Fu, também através do programa Arlequin v.3.5.2.2 (Tajima,
1989; Fu, 1997).

Para identificar as possiveis mudancas no tamanho efetivo da populacdo ao longo do
tempo, uma Bayesian Skyline Plot (BSP) foi gerada atraves do programa BEAST v.1.10.4
(Suchard et al., 2018) também com base no conjunto de dados de CYTB de S. libidinosus. Essa
abordagem incorpora incerteza na genealogia usando a integracdo do MCMC (Markov chain
Monte Carlo) sob um modelo coalescente, no qual o tempo das datas fornece informacdes
sobre tamanhos efetivos da populacédo ao longo do tempo. As cadeias foram executadas por 10
milhdes de geracBes para os dados da populacdo do Parque Ecologico do Tieté (TEP) e por
100 milhdes de geracdes para os dados da populacdo do Parque Nacional Serra da Capivara
(SCNP). Os primeiros 10% foram descartados como burn-in. O modelo de substituicdo foi o
HKY+G, selecionado de acordo com o resultado do programa jMODELTEST v.2.1.10
(Darriba et al., 2012), sob o Critério de Informacdo de Akaike (AIC). Aplicou-se um
crescimento de mudanca linear para o modelo skyline e relogio molecular aleatério. Ndo ha
fosseis que possam ser confiavelmente atribuidos a subclados de macacos-prego, por isso foi
utilizada a taxa de mutacdo de 2%, descrita para 0 gene mitocondrial CYTB em primatas
(Brown et al., 1979). Adicionalmente, Moorjani et al., (2016) estimaram, com base em
sequéncias gendmicas de dez espécies, que 0s NWMs tinham uma taxa mutacional 1,64 mais

rapida que a dos demais primatas. Sendo assim, também utilizamos uma taxa de 3,28% (2 X
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1,64 = 3,28%) em nossas analises BSP. A histéria demografica ao longo do tempo foi

reconstruida utilizando o Tracer v.1.7 (Drummond e Rambaut, 2007).

111.3 Rede de hapl6tipos

Pelo programa DnaSP v.6 (Rozas et al., 2017) foram identificados os haplotipos do
gene CYTB de S. libidinosus e geradas as matrizes de dados. Foram utilizadas como grupo
externo sequéncias do CYTB de trés individuos de S. apella, pertencentes a uma populacao
localizada em Barcelos — Amazonas (Casado et al., 2010). As relacGes hierarquicas entre 0s
haplétipos foram observadas a partir de redes de hapl6tipos geradas pelo programa
NETWORK v.5 (Rohl, 2000), o qual é baseado na implementacdo do algoritmo median-
joining, que gera uma arvore (minimum spanning tree) e adiciona os intermediarios ausentes

usando o algoritmo de maxima parcimonia de Farris (Bandelt et al., 1999).

I11.4 Tempos de divergéncia

O programa BEASTV.1.10.4 (Drummond & Rambaut, 2007) foi utilizado tambem para
inferir os tempos de filogenia e divergéncia com base nos dados do gene CYTB de primatas do
Novo Mundo (anexo 2). Executamos a analise MCMC para 50 milhGes de geracdes,
amostrando estados a cada 1.000 gerac6es com uma arvore inicial aleatoria, relogio molecular
relaxado uncorrelated lognormal e distribuicdes padrdo do programa considerando outros
parametros. Empregamos o processo de especiacdo de Yule como prior da arvore. O modelo
de substituicdo foi 0 HKY+G, selecionado de acordo com o programa jMODELTEST v.2.1.10
(Darriba et al., 2012), sob o Critério de Informacdo de Akaike (AIC). Avaliamos a
convergéncia visualmente usando o Tracer v.1.7 para tracar 0s escores de probabilidade para
todos os parametros pelo tempo de geracédo e calculando tamanhos de amostra efetivos (ESS).
Foi utilizado um burn-in de 10%. O software TreeAnnotatoor v.1.10.4 foi usado para resumir
todos os nds e as distribuicGes a posteriori de cada parametro em uma arvore de Maximum
Clade Credibility (MCC). A arvore foi visualizada no FigTree v.1.4.4.

Para obter a distribuicdo posterior dos tempos de divergéncia estimados, nove pontos
de calibracdo foram aplicados como priors normais para restringir a idade dos nés, com base
nas informacdes sobre fosseis de primatas: idade minima para a Infraordem Simiiformes de

43,5+4,5 Ma com base no fossil *Darwinius masillae (Franzen et al., 2009); idade minima
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para a Parvordem Platyrrhini de 23,5+3,0 Ma com base no fdssil *Dolichocebus gaimanensis
(Kay et al., 2008); idade minima para a familia Hominidae de 15,5+2,5 Ma (Matsui et al.,
2009); idade minima para a separacdo Homo-Pan de 6,5+1,0 Ma (Vignaud et al., 2002); idade
minima para a subfamilia Pitheciinae de 15,7+2,0 Ma, com base no fossil *Proteropithecia
(Kay et al., 1998); idade minima para a subfamilia Atelinae em 12,6+2,0 Ma, com base no
fossil *Stirtonia (Kay et al., 1987); idade minima da subfamilia Aotinae em 12,5+2,0 Ma, com
base no fossil *Aotus dindensis (Kay & Fleagle, 2010); uma idade minima para a subfamilia
Callitrichinae em 13,4+2,0 Ma, com base em *Patasola e "Lagonimico (Kay & Fleagle, 2010);
e uma idade minima para a subfamilia Cebinae com base em *Neosaimiri a 12,5+2,0 Ma
(Rosenberger et al.,, 1991; Takai, 1994). Para expandir o conjunto de dados, sequéncias
ortologas provenientes do Genbank de 10 primatas pertencentes a parvordem Catarrhini foram
usados como grupos externos: humano (Homo sapiens), neandertal (Homo neanderthalensis),
chimpanzé comum (Pan troglodytes), bonobo (Pan paniscus), gorila (Gorilla gorilla),
orangotango (Pongo abelii), macaco rhesus (Macaca mulatta), macaco-rabo-de-porco

(Macaca nemestrima), macaco-verde (Chlorocebus sabaeus) e gelada (Theropitecus gelada).
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ANEXO 1

Espécies de primatas analisadas para 0s genes do sistema oxitocinérgico e suas respectivas

referéncias.

Espécies OXT OXTR AVPRla AVPR1b

Alouatta caraya Ren et al. (2015) KT182966.1 KJ641440.1 N/A

Alouatta discolor Este trabalho N/A N/A N/A

Alouatta guariba Este trabalho N/A N/A MK890323.1

Alouatta ululata Este trabalho N/A N/A N/A

Aotus azarai N/A KT182982.1 KJ641434.1 N/A

Aotus nancymaae JF315861.1 XM _012471068.2 ENSANAT000000 | XM_012459204
44525.1 A

Aotus nigriceps Este trabalho N/A N/A N/A

Ateles belzebuth Ren et al. (2015) KT182968.1 KJ641439.1 N/A

Ateles geoffroyi Ren et al. (2015) KT182967.1 KJ641438.1 N/A

Ateles paniscus Este trabalho N/A N/A N/A

Brachyteles Este trabalho N/A N/A MK890324.1

arachnoides

Brachyteles Ren et al. (2015) KT182963.1 KJ641435.1 N/A

hypoxanthus

Cacajao calvus Ren et al. (2015) KT182972.1 KJ641444.1 N/A

Cacajao KM186275 KM186287 N/A MK890340.1

melanocephalus

Callibella humilis Este trabalho N/A N/A MK890333.1

Callicebus caligatus Este trabalho N/A N/A N/A

Callicebus caquetensis | Este trabalho N/A N/A N/A

Callicebus cupreus JF315862.1 KT182969.1 KJ641441.1 N/A

Callicebus Este trabalho N/A N/A N/A

donacophilus

Callicebus dubius Este trabalho N/A N/A N/A

Callicebus personatus | Este trabalho N/A N/A N/A

Callicebus coimbrai N/A N/A N/A MK890339.1

Callimico goeldii KM186267 KM186281 KJ641429.1 MK890335.1

Callithrix argentata N/A N/A KJ641424.1 N/A

Callithrix aurita Este trabalho N/A N/A N/A

Callithrix geoffroyi KM186262 KM186278 KJ641427.1 MK890327.1

Callithrix jacchus XM_002747304.1 XM_002758625.1 ENSCJAT0000001 | XM_002760726
1866.4 2

Callithrix kuhlii Ren et al. (2015) KT182976.1 KJ641423.1 N/A

Callithrix penicillata Ren et al. (2015) KT182978.1 N/A N/A

Callithrix pygmaea N/A KT182973.1 N/A MK890334.1

Carlito syrichta N/A N/A XM_008074126.2 | XM_008053930

!
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Cebuella pygmaea Este trabalho KM186280 N/A MK890334.1

Cebus capucinus XM_017504852.1 XM_017501600.1 ENSCCAT000000 | XM_017525482

imitator 28223.1 A

Cercocebus atys N/A XM_012059968.1 ENSCATTO000000 | XM_012039814
64950.1 !

Chiropotes albinasus KM186277 KM186289 N/A MK890342.1

Chiropotes chiropotes | Ren etal. (2015) KT182971.1 KJ641443.1 N/A

Chiropotes satanas Este trabalho KM186288.1 N/A N/A

Chiropotes utahickae KM186276 KM186288 N/A MK890341.1

Chlorocebus sabaeus XM_008019220.1 XM_007985098.1 N/A XM_007988695

A

Colobus angolensis N/A XM_011961277.1 ENSCANTO000000 | XM_004028271

palliatus 33868.1 2

Gorilla gorilla XM_031004971.1 XM_031009515.1 ENSGGOT000000 | XM_004028271
43433.1 3

Homo sapiens NM_000915.3 NM_000916.3 ENST0000029917 | NM_000707.3
8.3

Lagothrix lagotricha Ren et al. (2015) KT182964.1 KJ641436.1 N/A

Lagothrix poeppigii Ren et al. (2015) KT182965.1 KJ641437.1 N/A

Leontopithecus KM186268 N/A N/A MK890329.1

chrysomelas

Leontopithecus Este trabalho N/A N/A N/A

chrysopygus

Leontopithecus rosalia | KM186269 KT182980.1 KJ641430.1 MK890328.1

Macaca fascicularis N/A NM_001319545.1 ENSMFAT000000 | NM_001287703
09170.1 1

Macaca mulatta

XM_001115045.2

NM_001044732.1

XM_001116798.4

NM_001246222
1

Macaca nemestrina N/A XM_011734209.1 ENSMNETO000000 | XM _011746878
45619.1 A

Mandrillus N/A XM_012000637.1 ENSMLETO000000 | XM_012001007

leucophaeus 34366.1 A

Mico chrysoleucus Este trabalho N/A N/A N/A

Mico humeralifer KM186265 KM186279 N/A MK890330.1

Mico mauesi Este trabalho N/A N/A N/A

Mico melanura KM186263 N/A N/A MK890332.1

Mico saterei KM186264 N/A N/A MK890331.1

Microcebus murinus

ENSMICTO00000013
788.1

ENSMICG00000002
030.1

ENSMICTO0000004
6693.2

XM_012761001
1

Nomascus leucogenys XM_003277949.2 XM_003264935.2 ENSNLET0000002 .XM_OO3272950
Otolemur garnettii XM_003788219.1 XM_003785470.1 ET\{IBSQSGATOOOOOO ﬁM_OO3792217
Pan paniscus N/A XM_024928337.1 ?E)ll\?éZIEI.DlATOOOOOOZ .)%M_003822930
Pan troglodytes XM_002830099.1 XM_002813482.1 Sé\rl)\llglil'RTOOOOOO? .)EM_525039.5

Papio anubis XM_003904999.1 XM_003894143.1 ?E)EI)\fgI.DZANTOOOOOO XM_003893207
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01750.2

2

Piliocolobus N/A N/A XM_023225115.1 | XM_023187029

tephrosceles 2

Pithecia mittermeier Este trabalho N/A N/A N/A

Pithecia pithecia Ren et al. (2015) KT182970.1 KJ641442.1 N/A

Pongo abelii XM_001160221.3 XM_001144020.3 ENSPPYTO0000000 | XM_009238636
5588.2 A

Propithecus coquereli N/A N/A ENSPCOTO0000001 | XM_012657858
5223.1 !

Rhinopithecus bieti N/A N/A ENSRBIT0000004 | XM _017880841
2068.1 A

Rhinopithecus N/A XM_010369904.2 ENSRROTO000000 | XM_010362490

roxellana 54408.1 A

Saguinus bicolor KM186272 KM186282 N/A MK890338.1

Saguinus martinsi KM186271 KM186283 N/A MK890337.1

Saguinus midas Este trabalho KT182981.1 KJ641431.1 N/A

Saguinus niger KM186270 KM186284 N/A MK890336.1

Saimiri boliviensis XM_003941063.1 XM_003927113.2 ENSSBOTO0000004 | XM_003930448
1523.1 2

Saimiri sciureus JF_315866.1 JF_330026.1 KJ641433.1 N/A

Sapajus apella Ren et al. (2015) KT182983.1 KJ641432.1 N/A

Sapajus libidinosus Este trabalho Este trabalho Este trabalho Este trabalho

Sapajus robustus KM186273 KM186285 N/A MK890326.1

Sapajus xanthosternos | KM186274 KM186286 N/A MK890325.1

Theropithecus gelada N/A N/A XM_025402843.1 | N/A

Tupaia chinensis

XM_006163953.2

XM_006152039.1

N/A

XM_006159267
1
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ANEXO 2
Espécies de primatas analisadas para o gene CYTB e suas respectivas referéncias.

Espécies NuUmero de acesso
Alouatta_belzebul DQ387034.1
Alouatta_caraya KT626649.1
Alouatta_guariba KR528422.1
Alouatta_sara KR902386.1
Alouatta_seniculus HQ644333.1
Alouatta_stramineus AF289983.1
Aotus_azarai KC757385.1
Aotus_infulatus HQ005494.1
Aotus_lemurinus HQ005506.1
Aotus_nancymaae HQO005509.1
Aotus_nigriceps HQO005498.1
Aotus_trivirgatus HQO005499.1
Aotus_vociferans HQO005503.1
Ateles_belzebuth KR902369.1
Ateles_geoffroyi KR902388.1
Ateles_paniscus KM591218.1

Brachyteles_arachnoides

AF289989.1/KR528394.1

Cacajao_ayresi

EU560411.1

Cacajao_hosomi EU560418.1
Cacajao_melanocephalus FJ531649.1
Callicebus_caquetensis KX353779.1
Callicebus_coimbrai Este trabalho
Callicebus_cupreus KC959986.1
Callicebus_discolor KX353788.1
Callicebus_donacophilus FJ785423.1
Callicebus_lugens DQ337707.1
Callimico_goeldii NC_024628.1
Callithrix_geoffroyi KU253509.1
Callithrix_jacchus AY434079.1
Callithrix_kuhlii KU253510.1
Cebuella_pygmaea NC 021942.1
Cebus_albifrons KU694249.1
Cebus_capucinus JN409305.1
Cebus_kaapori KY173241.1
Cebus_olivaceus FJ529106.1
Chiropotes_albinasus NC_021946.1
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Chiropotes_chiropotes FJ531667.1
Chiropotes_israelita KC592392.1
Chiropotes_utahickae Este trabalho
Gorilla_gorilla NC_011120.1
Homo_neanderthalensis ENST00000361789
Homo_sapiens J01415.2
Lagothrix_lagotricha KC757398.1
Leontopithecus_chrysomelas KR528398.1
Leontopithecus_chrysopygus MG933868.1
Leontopithecus_rosalia KR528404.1
Mico_chrysoleucus KR528411.1
Mico_humaralifer Este trabalho
Mico_melanura Este trabalho
Mico_saterei Este trabalho
Pan_paniscus GU189672.1
Pan_troglodytes JF727205.1
Pithecia_irrorata AY226183.1
Pithecia_monachus FJ531668.1
Plecturocebus_miltoni KU694288.1
Pongo_abelii u38274.1
Saguinus_bicolor KR528403.1
Saguinus_cruzlimai KP182174.1
Saguinus_inustus KM370853.1
Saguinus_labiatus HM367996.1
Saguinus_martinsi Este trabalho
Saguinus_midas AJ489760.1
Saguinus_mystax_mystax HM368011.1
Saguinus_niger Este trabalho
Saguinus_tripartitus HM368076.1
Saimiri_boliviensis KR902432.1
Saimiri_oerstedii HQ644336.1
Saimiri_sciureus FJ785425.1
Sapajus_apella KY173251.1
Sapajus_cay FJ529060.1
Sapajus_flavius KR528427.1
Sapajus_libidinosus Este trabalho
Sapajus_macrocephalus FJ529102.1
Sapajus_nigritus KY173338.1
Sapajus_robustus KR528406.1
Sapajus_xanthosternos KY173341.1
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ANEXO 3

Comportamentos sociais complexos em espécies de primatas e suas respectivas referéncias.

Espécies Monogamia/poligamia | Referéncia Cuidado Referéncia Prole Referéncia
parental
Tupaia Monogamia Animal Feminino Animal mais de | Animal
belangeri Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Otolemur Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
garnettii Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Microcebus Poligamia Animal Feminino Animal mais de | Animal
murinus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Pithecia Monogamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
pithecia Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Pithecia Monogamia Reichard and Feminino Claussen, Apenas | Reichard and
mittermeyer Boesch, 2003 1982 1 Boesch, 2003
Pithecia Monogamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
monachus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Cacajao calvus Monogamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Cacajao Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
melanocephalus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Chiropotes Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
albinasus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Chiropotes Monogamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
satanas Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Chiropotes Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
chiropotes Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Chiropotes Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
utahickae Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callicebus Monogamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
donacophilus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callicebus Monogamia Ferrari et al., Ambos Snowdon, Apenas | Ferrari etal.,
caligatus 2000 1990 1 2000
Callicebus Monogamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
cupreus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callicebus Monogamia Ferrari et al., Ambos Snowdon, Apenas | Ferrari et al.,
dubius 2000 1990 1 2000
Callicebus Monogamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
personatus Diversity Web Diversity 1 Diversity
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Web Web
Callicebus Monogamia Ferrari et al., Ambos Snowdon, Apenas | Ferrari etal.,
caquetensis 2000 1990 1 2000
Alouatta Poligamia Rimoli et al., Feminino Pinto e Apenas | Pintoe
ululata 2012 Roberto, 1 Roberto,
2011 2011
Alouatta caraya Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Alouatta Poligamia Animal Feminino Animal mais de | Animal
discolor Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web (média | Web
1)
Alouatta Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
guariba Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Lagothrix Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
lagotricha Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Lagothrix Poligamia Fernandez- Feminino de Andrade | Apenas | de Andrade et
poeppigii Duque et al., etal., 2018 1 al., 2018
2012
Brachyteles Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
hypoxanthus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Brachyteles Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
arachnoides Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Ateles paniscus Poligamia Animal Feminino Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web (média | Web
1)
Ateles geoffroyi Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Ateles Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
belzebuth Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saimiri Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
boliviensis Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saimiri Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
sciureus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Cebus Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
capucinus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Sapajus Poligamia Di Bitetti and Feminino Di Bitetti Apenas | Di Bitetti and
libidinosus Janson, 2001 and Janson, |1 Janson, 2001
2001
Sapajus apella Poligamia Di Bitetti and Feminino Di Bitetti Apenas | Di Bitetti and
Janson, 2001 and Janson, |1 Janson, 2001
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2001

Sapajus Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
xanthosternos Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Sapajus Poligamia Animal Feminino Animal Apenas | Animal
robustus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Aotus Monogamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
nancymaae Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Aotus azarai Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Aotus nigriceps Monogamia Animal Ambos Animal mais Animal
Diversity Web Diversity del Diversity
Web Web
Leontopithecus Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
chrysomelas Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Leontopithecus Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
chrysopygus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Leontopithecus Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
rosalia Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callimico Poligamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
goeldii Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callithrix Poligamia Coutinho and Ambos Santos and mais de | Stevenson
aurita Corréa, 1995 Martins, 1 and Rylands,
2000 1988
Callithrix Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
jacchus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callithrix Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
geoffroyi Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callithrix kuhlii Poligamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callithrix Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
penicillata Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Cebuella Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
pygmaea Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Callibela Monogamia Animal Ambos Animal Apenas | Animal
humilis Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Mico saterei Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
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Mico melanura Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Mico argentata Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Mico Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
chrysoleucus Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Mico mauesi Poligamia Ferrari, 2008 Ambos Cezaretal., | maisde | Ferrari, 2008
2017 1
Mico Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
humeralifera Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saguinus midas Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saguinus niger Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saguinus Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
martinsi Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
Saguinus Monogamia Animal Ambos Animal mais de | Animal
bicolor Diversity Web Diversity 1 Diversity
Web Web
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