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Résumé

Etude de la flexibilité alimentaire du sapajou noir (Sapajus cucullatus) et analyse de la
consommation de cceurs de palmiers d’une espéce protégée (Euterpe edulis).

Antoine Siberdt, Septembre 2025

Laboratoire de Primatologie (UNESP)
Promoteur et co-promotrice : Olivier Kaisin et Laurence Culot

La compréhension de la plasticité comportementale des primates, a travers leur alimentation et
I’utilisation de I’habitat, constitue un enjeu central en écologie comportementale et en conservation.
Omnivore et opportuniste, Sapajus cucullatus consomme majoritairement des fruits, il exploite
¢galement une grande diversité d’habitats. Ces caractéristiques en font dés lors un modele pertinent
pour analyser les stratégies adaptatives des primates face aux variations écologiques. Nous avons
suivi un groupe de S. cucullatus dans la Forét Atlantique au sein du Parc d’Etat Carlos Botelho de
juin a juillet et d’octobre a décembre 2024 afin de tester différentes hypotheses : (1) ’augmentation
de la consommation de fruits et la diversité des especes consommées en saison humide ; (2)
I’accroissement de 1’aire d’usage exploitée durant la saison humide ; (3) 1’allongement des
déplacements quotidiens associ¢ a une plus grande diversité¢ de fruits consommés. Notre étude
s’appuie sur plus de 12000 observations, ainsi qu’un suivi GPS des déplacements du groupe et
I’identification des especes végétales consommeées. Par ailleurs, une analyse complémentaire a
porté sur la consommation des cceurs du palmier Euterpe edulis afin d’en évaluer la saisonnalité,
ainsi que les facteurs écologiques et comportementaux favorisant I’exploitation de cette ressource.
Nos résultats ont montré que la frugivorie a nettement augmenté en saison humide, accompagnée
par une augmentation du nombre d’espéces consommées. Les différents comportements
alimentaires se sont également révélés compensatoires : 1’herbivorie diminuait lorsque la
consommation de fruits s’intensifiait. Un mod¢le linéaire a également montré que la distance
parcourue quotidiennement augmentait avec la diversité de fruits consommés, cohérent avec une
stratégie a hauts colits et hauts rendements lorsque de nombreuses sources d’alimentations sont
disponibles. L’aire d’usage quant a elle, n’a pas montré d’augmentation en saison humide, en
contradiction avec les prédictions. Les noyaux d’activité ont plutdt présenté un basculement
marqué vers les peuplements des importantes ressources fruitieres exploitées selon les
saisons (Nectandra en saison humide et Copaifera en saison seéche) indiquant une exploitation
ciblée de ressources clés au sein de domaines différents mais de superficie relativement similaire.
La consommation de cceurs de palmiers s’est avérée fortement saisonniére et concentrée en saison
seche, lorsque la diversité des fruits et les comportements frugivores étaient a leur minimum, ce
qui supporte son role de ressource de substitution. Le comportement était également marqué par
un biais sexuel et ontogénique en faveurs de males adultes (plus fréquents et plus efficaces). Le
comportement était €également souvent observé par les individus immatures, soutenant I’hypothese
d’un apprentissage social de cette activité coliteuse et complexe. Ces résultats soulignent donc le
lien entre la diversité des ressources alimentaires, la cognition spatiale et la transmission sociale
des stratégies de fourragement chez S. cucullatus.
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Introduction

Sapajus cucullatus est un primate néotropical frugivore et opportuniste, endémique de la forét
Atlantique brésilienne, I’un des biomes les plus riches en biodiversité mais aussi les plus menacés
au monde. Ces primates jouent un role clé dans la dispersion des graines et la régénération
forestiére. Toutefois, les perturbations anthropiques et la dégradation du milieu modifient
potentiellement la disponibilité des ressources alimentaires, influengant alors leurs stratégies de
recherche de nourriture et I’exploitation de leur habitat. Cette recherche s’intéresse a 1’écologie
alimentaire d’un groupe de Sapajus cucullatus vivant dans le Parc d’Etat Carlos Botelho, une vaste
parcelle préservée de la forét Atlantique. L objectif est d’analyser les comportements alimentaires
et les déplacements du groupe afin de mieux comprendre comment la diversité et la distribution
spatiale des ressources fagonnent leurs stratégies d’adaptation. Une attention particuliére est
également portée sur la consommation de cceurs de palmier. Ce comportement pourrait, en effet,
avoir des implications sur la régénération forestiere et refléter I’exploitation d’une ressource
alternative liée a certains facteurs écologiques. Pour répondre a ces questions, une combinaison
d’observations comportementales directes, un suivi rigoureux du groupe d’étude ainsi qu’une
analyse spatiale du milieu sont mis en place afin d’examiner les liens entre la structure de ’habitat,
la diversité des ressources alimentaires et les stratégies de fourragement du groupe dans un
environnement forestier complexe et hétérogene.

1. Les primates : importance et contexte écologique.

1.1. Role écologique des primates

Les primates forment un ordre trés diversifi¢é comprenant plus de 200 especes, dont pres de 90 %
sont inféodées aux foréts tropicales (Estrada et al., 2022 ; Mittermeier, 1988). Cette forte
dépendance aux milieux forestiers a faconné leur évolution, influencant leur morphologie, leur
comportement et leurs stratégies écologiques. De nombreuses caractéristiques ayant contribué¢ a
leur succeés évolutif sont directement liées a leur alimentation et a I’exploitation d’un habitat
arboricole tridimensionnel, favorisant le développement d’adaptations locomotrices, sensorielles
et cognitives uniques (Cartmill & Milton, 1974). Les primates jouent simultanément les roles de
proies, de prédateurs et d’espéces mutualistes au sein des réseaux trophiques, influengant ainsi la
structure, le fonctionnement et la résilience des écosystémes (Estrada et al., 2017). Leur évolution,
leur écologie alimentaire et leur distribution géographique sont étroitement liées a la diversification
des angiospermes, qui constituent une source de nourriture essentielle (Cartmill et Milton, 1974 ;
Estrada et al., 2017). Les primates occupent donc une place centrale dans la biodiversité tropicale
ainsi que dans de nombreux processus et services écosystémiques.

La dégradation des foréts tropicales constitue donc une des menaces principales sur les populations
de primates en modifiant la structure et la composition des milieux forestiers (Gazagne et al.,
2020a). Ces modifications peuvent provoquer une raréfaction de certaines ressources impactant
significativement leurs comportements alimentaires. Aujourd’hui, la situation est alarmante :
environ 60 % des especes de primates sont menacées d’extinction et prés de 75 % présentent un
déclin de leurs populations (Estrada et al., 2017). Cette crise résulte de pressions anthropiques



multiples et croissantes, souvent synergiques, qui aggravent le déclin des populations de primates
(Estrada et al., 2022). Ainsi, la perte de biodiversité, aggravée par la dégradation des milieux
forestiers tropicaux, représente aujourd’hui une menace cruciale pour la survie des primates et la
sant¢ des foréts qu’ils contribuent a maintenir (Estrada et al., 2017). La dégradation de ces
écosystemes a d’ailleurs placé les foréts, et particulierement les foréts tropicales, au centre des
préoccupations environnementales mondiales.

1.2. Contexte : la perte de biodiversité

Les foréts tropicales couvrent environ 1,77 milliards d’hectares dont la majeure partie se situe en
Amérique du Sud (FAO, 2020). Ces foréts sont d’une importance capitale, tant au niveau de la
régulation du climat que de la conservation de la biodiversité (de Lima et al., 2020 ; FAO, 2020 ;
Keenan et al., 2015 ; WWF, 2021). Considérés comme des “hotspots” de biodiversité, ces
€cosystémes sont caractéris€s par une importante diversité d’especes animales et végétales et des
taux d’endémisme exceptionnellement hauts (Dirzo et Raven, 2003 ; Myers et al., 2000 ; Pan et al.,
2013).

Pourtant, alors que leur superficie d’origine a déja diminué de moitié, ces foréts continuent de voir
leurs surfaces décroitre chaque année (FAO, 2020 ; de Lima et al., 2020 ; WWF, 2021). La
déforestation et 1’expansion de I’agriculture sont largement reconnues comme les causes
principales de cette perte d’habitat, encouragées par une demande alimentaire mondiale en
constante augmentation (FAO, 2020 ; Geist et Lambin, 2002 ; Jayathilake et al., 2020). De ce fait,
la destruction de ces foréts pour permettre le paturage de bovins, la monoculture de soja, de mais
ou de pins est particulierement répandue au Brésil (Hoang et al., 2021 ; Seymour et Harris, 2019).
Malgré la mise en place de politiques visant a protéger ces milieux, ces pratiques persistent ce qui
démontre I'urgence de renforcer et concevoir des stratégies développementales plus durables (Joly
et al., 2014).

De plus, le réchauffement climatique est aujourd’hui I’une des pressions anthropiques majeures sur
les foréts tropicales. Il modifie considérablement les régimes de température et de précipitations et
fragilise ainsi la biodiversité qu’elles abritent (FAO, 2020; IPCC, 2022). Ces changements altérent
la phénologie, la distribution des espéces et la disponibilité des ressources, réduisant la résilience
des écosystemes (Watson et al., 2018). Dans ce contexte, les foréts primaires jouent un role
essentiel, leur canopée dense régule le microclimat, amortit les variations thermiques et maintient
une humidité stable, offrant ainsi des refuges climatiques pour de nombreuses especes animales et
végétales (De Frenne et al., 2019; Senior et al., 2017). En atténuant ces perturbations
environnementales, elles constituent des espaces clés pour la conservation de la biodiversité
tropicale et le maintien des services écosystémiques (Gibson et al., 2011).

Aujourd’hui, la perte de biodiversité dans les régions tropicales s’accéleére vers des niveaux
comparables aux extinctions de masse survenues par le passé (Alroy, 2017). Ces phénoménes sont
particuliérement prononcés dans les pays en voie de développement ou les ressources pour la
conservation et la recherche en écologie sont relativement limitées et les pressions socio-
économiques sont trés importantes (Giam, 2017, Jha et Bawa, 2006). C’est notamment le cas de
certains pays d’Amérique du Sud ou la forte croissance démographique et le développement



économique inégalitaire ont ainsi participé a un déclin alarmant de pres 95% des populations de
vertébrés ces 50 derniéres années (Jha et Bawa, 2006 ; WWF, 2024).

Le Brésil, abritant la plus grande diversité de primates au monde, représente donc un intérét
primordial pour 1’étude et la conservation de ces animaux, d’autant que la destruction de leur
habitat naturel provoque la disparition de la grande majorité¢ des especes (Estrada et al., 2017 ;
Mittermeier, 1988).

1.2.1. La forét Atlantique : un hotspot menacé

Les foréts tropicales sont donc essentielles au fonctionnement de la planéte et la Forét Atlantique
incarne pleinement ces enjeux, a 1’échelle régionale comme mondiale. Cette forét est d’ailleurs
considérée comme un laboratoire naturel dont I’étude offre une meilleure compréhension des
milieux tropicaux et leur réaction face aux perturbations anthropiques (Joly et al., 2014).

S’étendant sur la cote Est de I’ Amérique du Sud, la Forét Atlantique forme une des communautés
d’espéces tropicales les plus diversifiées et les plus menacées au monde (Joly et al., 2014 ; Myers
et al., 2000 ; Siminski et al., 2021).

Historiquement, cette forét couvrait prés de 1,3 million de km? regroupant des milieux hétérogenes
aux conditions environnementales tres variées (Ribeiro et al., 2009 ; SOS Mata Atlantica & INPE,
2023). Aujourd’hui, il ne subsiste qu’environ 24 % de cette superficie, principalement sous forme
de fragments isolés, dont seulement 12% sont encore relativement bien conservés. Cette régression
dramatique résulte de plus de cinq siecles de déforestation, liée a I’expansion agricole, a
I’exploitation forestiére et au développement urbain (Joly et al., 2014 ; SOS Mata Atlantica &
INPE, 2023). Aujourd’hui, ’urbanisation et le développement d’infrastructures ont méme
remplacé 1’agriculture comme principal facteur de déforestation dans cette région du monde (Joly
et al., 2014).

La dégradation historique de ce biome et son évolution décrivent malheureusement bien le devenir
des foréts tropicales a travers le monde (de Lima, 2020 ; Joly et al, 2014 ; Ribeiro et al, 2009 ;
Seymour et Harris, 2019).

Malgré une grande perte de sa superficie due aux activités anthropiques, la Forét Atlantique
représente encore un maillage de milieux tropicaux extrémement riches en biodiversité (Chiarello,
2003 ; Joly et al., 2014 ; Myers et al., 2000 ; Rezende et al., 2018 ; Ribeiro et al., 2009 ; SOS Mata
Atlantica et al., 2023). Toujours considérée comme un des « hotspots » de biodiversité les plus
importants de la planéte (Joly et al., 2014 ; Marques et al., 2021 ; Myers et al., 2000 ; Rezende et
al., 2018), ce biome abrite plus de de 20 000 especes végétales (Rezende et al., 2018), et prés de
2500 especes de vertébrés dont 261 especes de mammiferes, parmi lesquels plus d’un quart est
considéré comme endémique (Chiarello, 2003 ; Ribeiro et al., 2009).

L’histoire évolutive de cette forét et I’hétérogénéité de ses écosystemes sont a 1’origine de son
incroyable biodiversité. En effet, la Forét Atlantique regroupe des espéces dont 1’évolution refléte
d’anciennes connexions biogéographiques avec la Forét Amazonienne, et dont I’histoire a été
faconnée par des dynamiques alternant isolement et reconnexion, souvent liées a des épisodes
paléoclimatiques, favorisant ainsi des phénoménes de spéciation (Joly et al., 2014 ; Leite et al.,
2016 ; Lynch Alfaro et al., 2012a ; Rylands et al., 1996). L’évolution dynamique de ce biome a



donc permis I’établissement d’une faune et d’une flore uniques au monde (Joly et al., 2014 ; Lynch
Alfaro et al., 2012a).

De plus, la Forét Atlantique abrite une diversité remarquable d’écosystémes naturels influencés par
une grande variabilité de conditions écologiques (Colombo et Joly, 2010 ; Joly et al., 2014 ; SOS
Mata Atlantica et INPE, 2023). Ce biome est généralement défini comme un continuum d’especes
végétales distribuées en 5 types de foréts : les foréts ombrophiles denses, prédominantes dans les
zones cotieres; les foréts ombrophiles ouvertes, plus clairsemées; les foréts ombrophiles mixtes
couvrant les zones plus tempérées du sud du biome; et enfin les foréts saisonnieres décidues et
semi-décidues adaptées au climat plus sec a I'intérieur des terres (Joly et al., 2014 ; SOS Mata
Atlantica & INPE, 2023). La complexité de cette mosaique écologique en renforce des lors la
richesse floristique et faunistique (Colombo et Joly, 2010 ; Leite et al., 2016).

Cette incroyable richesse biotique et ce fort taux d’endémisme se reflétent d’ailleurs également au
sein des communautés de primates peuplant la Forét Atlantique (Chiarello, 2003 ; Culot et al., 2019
; Pinto et al., 2023 ; Rylands et Mittermeier, 2024). En effet, cette forét héberge une grande variété
d’espéces, considérée parmi les plus importantes des néotropiques (Pinto et al., 1993) et faisant
d’elle une priorité pour leur étude et leur conservation (Mittermeier, 1988). Ces primates sont
représentés par plusieurs familles et sous-familles, six genres (Alouatta, Brachyteles, Callicebus,
Callithrix, Leontopithecus et Sapajus), et plus d’une vingtaine d’especes et sous-especes dont pres
de 80% sont endémiques au biome (Culot et al., 2019 ; Pinto et al., 2023 ; Rylands et Mittermeier,
2024). Ce taux d’endémisme important trouve, lui aussi, son origine dans I’histoire évolutive
dynamique de ce biome. En effet, les fluctuations climatiques, les modifications biogéographiques,
I’évolution de la végétation et, plus récemment, la fragmentation de 1’habitat, exacerbées par
d’importantes facultés d’adaptation et de spécialisation ont joué¢ un role central dans la diversité
taxonomique des primates au sein de la Forét Atlantique (Chiarello, 2003 ; Rylands et al., 1996).

Cependant, la dégradation de ce biome influence fortement les populations de primates qui y vivent
(Bufalo et al., 2016 ; Culot et al., 2010 ; Estrada et al., 2017 ; Gomes et al., 2024 ; Pinto et al.,
2023). Selon Pinto (2023), la Forét Atlantique est aussi considérée comme une région
particuliérement affectée par le changement climatique ce qui engendre un stress supplémentaire
sur ces animaux. Ces derniers y font preuve d’une grande flexibilité écologique pour pouvoir
s’adapter aux importantes perturbations de leur milieu naturel (Chiarello, 2003). Certaines especes
généralistes comme celles du genre Sapajus pourraient méme tirer profit de I’hétérogénéité de leur
habitat en exploitant les foréts secondaires ou méme certaines plantations exotiques comme
ressources complémentaires a celles rencontrées normalement dans les foréts primaires (Galetti
and Pedroni, 1994 ; Gibson et al., 2011 ; Mikich et Liebsch, 2013 ; Rasec-Silva et al., 2023).

Enfin, ce biome est crucial non seulement pour sa biodiversité, mais aussi pour les services
écosystémiques qu'il rend. La forét atlantique s’étendant sur 17 Etats brésiliens du littoral atlantique
(SOS Mata Atlantica et INPE, 2023), elle couvre environ 15% du territoire national et abrite prés
de 70 % de la population brésilienne (SOS Mata Atlantica et INPE, 1998). Elle représente donc
une mosaique écologique complexe, essentielle a la régulation du climat et a la préservation de
milliers d’especes uniques (Joly et al., 2014). Malgré les pertes subies, elle reste une priorité
absolue pour les efforts de conservation au Brésil (SOS Mata Atlantica et INPE, 2023).

1.2.2. Le Parc d’Etat Carlos Botelho



Le constat alarmant selon lequel plus de la moiti¢ des foréts tropicales sont impactées par les
activités humaines souligne I’importance de leur conservation (Gibson et al., 2011 ; Ribeiro et al.,
2009). Au sein du biome de la Forét Atlantique, quelques larges fragments de foréts primaires
subsistent dans des lieux ou les reliefs escarpés ont rendu 1’exploitation des terres particulierement
difficile. Par exemple, la Serra do Mar, une chaine de montagnes s’érigeant le long du littoral dans
I'Etat de Sdo Paulo et dont fait partie le Parc d’Etat Carlos Botelho, contient aujourd’hui les plus
grands vestiges de foréts primaires de la Forét Atlantique (Ribeiro et al., 2009). Ces foréts, en plus
d’agir comme refuges climatiques et d'atténuer les perturbations environnementales, offrent des
habitats indispensables a de nombreuses espéces (De Frenne et al., 2019; Senior et al., 2017). Elles
sont donc primordiales au maintien de la biodiversité tropicale (Gibson et al., 2011).

Le parc a été créé en 1982 dans le but de protéger I'une des zones les mieux préservées de la Forét
Atlantique pourtant autrefois menacée par des exploitations forestieres. Comme le reste du biome
de la Forét Atlantique dont il fait partie, le Parc d’Etat Carlos Botelho jouit d’une grande
biodiversité avec une richesse floristique et faunistique importante. Parmi sa faune abondante, le
parc abrite une communauté de primates remarquable composée de 4 especes : Sapajus cucullatus,
Brachyteles arachnoides, Allouata guariba et Leontopithecus chrysopygus (Moraes Rodrigues et
al., 2016 ; Presotto et Izar, 2010). Grace aux efforts de conservation, le parc est devenu un exemple
de régénération écologique et une destination importante pour la recherche scientifique (Parque
Estadual.com, s.d.).

2. Stratégies adaptatives des primates

La dégradation des foréts tropicales altere la structure et la composition des milieux forestiers,
entralnant une raréfaction de certaines ressources (Gazagne et al., 2020a). Parmi les plus
concernées figurent les ressources fruitiéres, qui occupent une place centrale dans 1’écologie de
nombreuses especes de primates, structurant leurs déplacements, leurs interactions avec les autres
organismes et leur role fonctionnel au sein des foréts tropicales (Chapman, 1995 ; Bufalo et al.,
2016). Les fruits représentent ainsi une part importante du régime alimentaire de nombreuses
especes qui comptent ainsi pour pres de 40% de la biomasse d’animaux frugivores au sein des
foréts tropicales (Chapman, 1995 ; Lambert, 2002).

Par exemple, dans la Forét Atlantique, les fruits constituent 50 % de ’alimentation des primates
(Vasquez et al., 2024). L’importante diversité¢ d’arbres fruitiers soutient ce régime frugivore et
favorise méme le maintien d’importantes communautés de primates. Ainsi, au sein de ce biome,
les especes des genres Sapajus, Brachyteles, Leontopithecus et Alouatta dispersent entre 72% et
94% des graines qu’elles manipulent (Bufalo et al., 2016). Selon Canale (2016), la dispersion de
graines des différentes especes végétales repose donc sur ces différents primates et dépend de leurs
adaptations comportementales et anatomiques. Ce constat est d’autant plus vrai que la disparition
progressive des grands animaux disperseurs de graines menace aujourd’hui la majorité des especes
végeétales de la Forét Atlantique (Canale et al., 2016). Des lors, le role d’especes de taille moyenne
ubiquistes comme les sapajous est primordial a la santé des écosystémes (Canale et al., 2016).

La présence de ces animaux est donc essentielle au maintien d’un équilibre au sein de ces foréts
(Bourliere, 1984 ; Lambert, 2002) et favorise méme leur régénération (Culot et al., 2010, 2017 ;
Gazagne et al., 2020b ; Lambert, 2002 ; Mittermeier, 1988 ; Wehncke et Di Bitetti, 2013). Les
primates et les arbres fruitiers entretiennent ainsi des interactions étroites et complexes, si bien que



perturber ces relations peut entrainer des effets négatifs sur l'entiéreté de ces €cosystémes
(Chapman, 1998).

La frugivorie a d’ailleurs favorisé chez les primates le développement d’une importante flexibilité
comportementale et des tendances opportunistes (Bourliere, 1984 ; Hemingway et Bynum, 2005 ;
Noser et Byrne, 2014). Basée sur I’idée que la consommation de fruits imposait des défis
¢cologiques par la variation de leur abondance au niveau spatial et temporel, une étude de Milton
(1981) a ainsi démontré que les espeéces de primates frugivores nécessitent d’importantes facultés
cognitives. En effet, la dispersion des arbres fruitiers et leur phénologie obligent ces primates a se
déplacer sur de plus longues distances (Hawes et Peres, 2014) et a mémoriser leur localisation et
leurs périodes de fructifications (Asensio et al., 2011 ; Janson, 1998). D¢s lors, les espéces
frugivores présentent des stratégies alimentaires sophistiquées témoignant d’une cognition
importante (Milton, 1981).

Néanmoins, méme si les fruits constituent une part importante de leur régime alimentaire, leur
faible teneur en protéines et la fluctuation de leur abondance entrainent généralement les primates
a consommer une grande diversité d’aliments (Canale et al., 2013 ; Kaisin et al., 2020 ; Lambert et
Rothman, 2015 ; Oliveira et al., 2014). Ainsi, de nombreuses espéces, souvent généralistes,
consomment régulierement des feuilles, des graines, de 1’écorce ou des insectes afin de compléter
leur alimentation frugivore ou lorsque les ressources principales se raréfient (Hemingway et
Bynum, 2005). Dans ce dernier cas, ces ¢léments sont alors souvent définis comme aliments de
substitution (“fallback foods”) consommés lorsque les aliments préférentiels ne sont pas ou peu
disponibles (Altmann, 1998).

La dégradation des foréts tropicales modifie donc la disponibilit¢ de certaines ressources
essentielles, altérant ainsi fortement les comportements alimentaires des primates (Gazagne et al.,
2020a). Toutefois, les effets de la dégradation de 1’habitat des primates sont modérés par certains
traits spécifiques (Estrada et al., 2017) comme leur faculté a modifier leurs déplacements ou leurs
stratégies de fourragement (Di Bitetti, 2001 ; Gazagne et al., 2020 ; Hawes et Peres, 2014 ; Lambert
et Rothman, 2015 ; van Schaik et al., 1993).

2.1. Adaptation du régime alimentaire

Parmi toutes les adaptations comportementales permettant aux primates d’atténuer les effets de la
variation de I’abondance des ressources au sein des foréts tropicales, la modification de leur régime
alimentaire semble étre la plus importante (van Schaik et al., 1993). En effet, ce régime est
principalement influencé par la disponibilité et ’abondance des ressources qui le constituent. Au
sein des milieux tropicaux, ces facteurs peuvent subir de fortes variations spatiales et temporelles
(Hawes et Peres, 2014 ; Lambert et Rothman, 2015 ; van Schaik et al., 1993).

Les distributions particulierement irrégulieéres des espéces végétales au sein des foréts tropicales,
ainsi que leur phénologie, contribuent largement aux variations spatio-temporelles des ressources
(Garber, 1987 ; Foerster, 2012). Cependant, dans les milieux tropicaux, les fluctuations
saisonnieres sont principalement marquées par des modifications des régimes de précipitations.
Dés lors, les températures relativement stables exacerbées par une importante richesse spécifique
d’arbres fruitiers engendrent des périodes de fructification plus erratiques et idiosyncratiques. Ces
phénomenes provoquent alors plus souvent une diversification des ressources alimentaires, plutot



que leur raréfaction (Boyle et Bronstein, 2012). La plupart des primates ont donc développé une
grande flexibilité alimentaire en réponse aux défis posés par ces fluctuations saisonnieres (Fay et
al., 1989 ; Foerster, 2012 ; Gazagne et al., 2020 ; Hall, 1962 ; Hawes et Peres, 2014 ; Hemingway
et Bynum, 2005 ; Lambert et Rothman, 2015 ; van Schaik et al., 1993).

Outre les variations saisonnieres, la qualité de I’habitat exerce aussi un impact sur la diversité et
I’abondance des ressources alimentaires disponibles (Canale et al., 2016 ; Culot et al., 2010 ; Felton
et al., 2008 ; Gazagne et al., 2020 ; Rasec-Silva et al., 2023 ; Tesfaye et al., 2013 ; Wimberger et
al., 2017). Les primates occupant des habitats dégradés ou limitrophes aux milieux anthropisés font
donc aussi preuve d’une grande flexibilité comportementale. Leur régime alimentaire inclut donc
une plus grande diversit¢ d’éléments issus d’especes végétales indigeénes ainsi que des especes
exotiques provenant parfois de plantations d’origine anthropique (Cercopithecus mitis boutourlinii
: Tesfaye et al., 2013 ; Cercopithecus albogularis labiatus : Wimberger et al., 2017 ; Macaca
leonina : Gazagne et al., 2020 ; Sapajus spp. : Canale et al., 2016, Rasec-Silva et al., 2023 et
Sapajus cucullatus : Martinez de Zorzi et al., 2024 ; Milkisch et Liebsch, 2013 ; Galetti et Pedroni,
1994).
2.1.1. Laconsommation de cceurs de palmier

La consommation de cceurs de palmier par les primates est un comportement peu observé dans la
nature bien que cette ressource, correspondant aux méristemes apicaux des différentes especes de
palmiers, est largement répandue au sein des milieux tropicaux (Leal et al., 2022 ; Lee et Balick,
2008). Cependant, riche en fibres alimentaires et en eau, les coeurs de palmier semblent assez
pauvres nutritionnellement et sont donc plus généralement exploités pour leurs fruits trés abondants
(Canale et al., 2016 ; Galetti et Aleixo, 1998 ; Galetti et al., 1999 ; Henderson, 2000 ; Quast et
Bernhardt, 1978 ; Salvi et Katewa, 2014).

Néanmoins, présents dans la plupart des habitats tropicaux, les coeurs de palmiers sont tout de
méme consommeés par différentes especes de primates assez ¢loignées phylogénétiquement (ex :
Sapajus cucullatus (anciennement Cebus nigritus) : Brocardo et al., 2010 ; Sapajus nigritus : Souza
dos Santos et al., 2023 ; Gorilla gorilla gorilla : Fay et al., 1989 ; Ateles chamek : Felton et al.,
2008 ; Pan troglodytes : Fragszy et al., 2013 ; Pongo pygmeus : Russon, 1998).

Enfin, I’exploitation de cette ressource présente certaines caractéristiques constantes malgré qu’elle
soit observée au sein de taxons tres différents. Premierement, elle est principalement consommeée
comme aliment de substitution lorsque les ressources préférentielles ou I’habitat sont plus
difficilement exploitables (Brocardo et al., 2010 ; Fay et al., 1989 ; Felton et al., 2008 ; Taira and
Izar, 2007). Ensuite, ce comportement ne semble présent qu’au sein de certaines populations
spécifiques des especes qui le manifestent (Fragaszy et al., 2013 ; Brocardo et al., 2010).
L’extraction nécessitant une grande dextérité et un colt énergétique élevé, elle implique un
apprentissage social et reflete I’existence de traditions comportementales chez ces primates
(Fragaszy et al., 2013).

Dans le cas d’Euterpe edulis, espéce endémique de la Forét Atlantique (Carvalho et al., 2020 ;
Henderson, 2000 ; Leal et al., 2022), la consommation de cceurs de palmier par les capucins
constitue un rare exemple de prédation végétale. Ce palmier a stipe unique d’une dizaine de metres
de haut ne pouvant se régénérer apres 1’abattage, I’extraction du méristéme apical entraine sa mort
(Reis et al., 2010 ; Salvi & Katewa, 2014). Ce comportement des primates engendre localement



une forte diminution des populations de palmiers (Portela et Dirzo, 2020 ; Santos et al., 2023)
entrainant des répercussions importantes sur les écosystémes au regard de leurs rdles prépondérants
au sein des foréts tropicales (Galetti et Aleixo, 1998 ; Melito et al., 2014 ; Santos et al., 2023). En
effet, ces palmiers sciaphiles et ombrophiles sont considérés comme une espece clé des sous-bois,
produisant des fruits abondants consommés par un grand nombre d’espéces frugivores qui
participent ainsi a la dispersion de ses graines et a la régénération forestiere (Galetti et Aleixo, 1998
; Galetti et al., 1999 ; Henderson, 2000 ; Melito et al., 2014 ; Reis et al., 2000).

Malgré son assez large distribution au sein de la Forét Atlantique et méme son expansion dans le
biome voisin du Cerrado ou il pousse le long des cours d'eau parmi la végétation rivulaire, I’espece
présente une diminution de ses effectifs ces derniéres décennies (Carvalho et al., 2020 ; Hargreaves,
2024 ; Melito et al., 2014 ; Schulz et al., 2016). Son exploitation illégale ainsi que 1’importante
destruction de son habitat (Joly et al., 2014 ; Leal et al., 2021 ; Ribeiro et al., 2009 ; SOS Mata
Atlantica et INPE, 2023), exacerbées par sa faible capacité de régénération, ont mis a mal ses
populations et les efforts de conservation visant a protéger I’espéce (Carvalho et al., 2020 ;
Henderson, 2000 ; Schulz et al., 2016). De ce fait, celle-ci est aujourd’hui classée comme
“préoccupation mineure” selon I'UICN mais ses populations subissent d’importantes fluctuations
et sont en net déclin dans certaines régions de son aire de répartition (Hargreaves, 2024). La récolte
intensive de cceurs de palmier en raison de leur grande valeur commerciale provoque une baisse
significative des populations d’Euterpe edulis. Ces derniers représentent une part importante de
I’industrie alimentaire en Amérique du Sud, si bien que leur convoitise entraine des récoltes
clandestines dans de nombreuses régions (Reis et al., 2000 ; Salvi et Katewa, 2014). La préservation
de Euterpe edulis se justifie donc d’autant plus que cette espece présente a la fois un intérét
¢économique important et une grande valeur écologique, deux aspects dont, comme souvent, le
premier compromet le second.
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Figure 1 : Distribution géographique de Euterpe edulis (modifié depuis les données de I'UICN).

Enfin, sa distribution restreinte, associée a une spécialisation écologique marquée, confére a
Euterpe edulis une grande sensibilité aux perturbations de son habitat (Henderson, 2000; Leal et
al., 2022). 1l représente ainsi une espece clé pour la compréhension et la conservation de la
biodiversité unique de la Forét Atlantique.



2.2.  Modification des déplacements

Les modifications des stratégies de déplacement constituent une autre adaptation comportementale
trés répandue chez les primates pour atténuer les impacts liés aux variations de la diversité des
ressources alimentaires. Cette faculté a notamment été observée chez les gibbons (Ascensio et al.,
2011), les macaques (Albert ef al., 2013 ; Gazagne et al., 2020), les tamarins (Culot ef al., 2010 ;
Bufalo et al., 2024) et différentes especes de Cebidae (Di Bidetti, 2001 ; Janson, 1998, 2007 ;
Oliveira et al., 2014 ; Presotto et Izar, 2010).

Ainsi, ’abondance, la distribution des ressources et la structure de 1’habitat jouent un réle important
dans la régulation des schémas de déplacement des primates (Noser et Byrne, 2014 ; Reyna-
Hurtado et al. 2018 ; Wimberger et al., 2017).

En effet, chez de nombreux primates, les schémas de déplacement quotidiens sont fortement
structurés par la distribution spatio-temporelle des ressources alimentaires, et en particulier par
celle des arbres fruitiers (Asensio et al., 2011 ; Bufalo et al., 2024 ; Di Fiore, 2003 ; Janson, 1998
; Noser et Byrne, 2014 ; Presotto et Izar, 2010). L'efficacité de leurs trajets et 1'utilisation de routes
dirigées vers les arbres les plus productifs suggérent une planification spatiale avancée reposant
sur une représentation cognitive élaborée de leur environnement (Asensio et al., 2011 ; Bufalo et
al., 2024).

Les primates peuvent alors utiliser différentes stratégies de déplacement pour faire face aux
fluctuations de la diversité de ressources alimentaires (Harrison, 1985):

(a) une stratégie colteuse et peu rentable (“high-cost, low-yield”), en augmentant les déplacements
et les efforts de fourragement pour obtenir une quantité suffisante de nourriture tel qu’observé chez
Macaca fuscata (Hanya et al., 2006) ou Cebus apella (Chapman, 1988).

(b) une stratégie a faible colt et faible rendement (“low-cost, low yield”), limitant la dépense
d’énergie en réduisant les déplacements (Lagothrix lagotricha poeppigii, Di Fiore, 2003),

(c) une stratégie a faible coflit et haut rendement (“low-cost, high-yield”) en diminuant les
déplacements et les activités de recherche alimentaire tout en maximisant 1’exploitation des
ressources, surtout lorsque ces derniéres sont constituées d’especes exotiques et/ou d’origine
humaine (Macaca leonina, Albert et al., 2013 ; Gazagne et al., 2020 ; Cercopithecus albogularis
labiatus, Wimberger et al., 2017),

(d) ou encore, une stratégie a haut cott et haut rendement (“high-cost, high-yield”’) en augmentant
la distance parcourue pour tirer profit d’une grande diversité de ressources alimentaires comme
parfois observé chez Sapajus cucullatus (anciennement Cebus apella nigritus) (Di Bitetti, 2001).

Enfin, ces différentes stratégies ne sont pas mutuellement exclusives et ces primates peuvent donc
modifier la stratégie adoptée en fonction de la diversité et I’abondance des ressources alimentaires
exploitées (Di Fiore, 2003 ; Gazagne et al., 2020 ; Garber, 1987 ; Harrison, 1985).

Dans le cas de Sapajus cucullatus, Janson (1998 ; 2007 ; 2016) a démontré la présence de facultés
cognitives permettant a cette espéce de mémoriser la localisation des principales ressources
alimentaires, d’en connaitre leur phénologie ainsi que les trajectoires optimales pour y accéder. De



ce fait, la superficie de son aire d’usage et ses déplacements tendent a varier fortement selon la
diversité¢ des sources d’alimentation et en fonction de la distribution des arbres fruitiers (Di
Bitetetti, 2001). Cependant, ces variations ne sont pas toujours stables ni prévisibles et différentes
stratégies comportementales peuvent étre adoptées par cette espece opportuniste selon des
modalités plus fines telles que la structure de 1’habitat et I’hétérogénéité du milieu qu’elle occupe.

3. Especes d’intérét : Sapajus cucullatus

3.1. Description générale

Les capucins font partie des especes de primates les plus emblématiques des foréts tropicales du
continent américain (Delval et al.,, 2025). De corpulence moyenne, ces singes présentent
probablement la plus grande plasticité comportementale de tous les platyrrhiniens qui se refléte
dans leur capacité a occuper une grande variété d’habitats (Delval et al., 2025). De ce fait, Sapajus
cucullatus occupe, lui aussi, des habitats trés diversifi€s, prospérant aussi bien dans les foréts
primaires continues que dans de petits fragments dégradés (Martins et al., 2019 ; Mikich et Liebsch,
2013). Tolérant aux modifications environnementales, il utilise fréquemment les parcelles de foréts
secondaires et méme les plantations de pins ou d’eucalyptus (Martins et al., 2019). Malgré son
caractére ubiquiste, cette espece est classée comme presque menacée par I'UICN en raison du
déclin de ses populations (Di Bitetti et al., 2020 ; Martins et al., 2019). Les menaces principales
auxquelles elles font face aujourd’hui sont la perte et la fragmentation de 1'habitat causées par
I’expansion urbaine, la chasse ou encore des phénoménes d’hybridation avec d’autres especes tres
proches (Martins et al., 2015).

3.2.  Phylogénie et répartition géographique

Les capucins, primates platyrrhiniens trés largement distribués a travers 1’Amérique Latine,
appartiennent a la famille des Cebidae (Delval et al., 2025 ; Lynch Alfaro, 2012a). Cette famille
comprend deux groupes, les Cebinae et les Saimiirinae dont les premiers se distinguent par leur
plus grande taille et leur queue semi-préhensile mais surtout par leur importante encéphalisation et
une remarquable flexibilit¢é comportementale (Lynch Alfaro et al., 2012b). Les Cebinae sont
composés de deux genres, les Sapajus dits capucins robustes ou touffus (“tufted”) et les Cebus, les
capucins graciles. Malgré I’incertitude persistante quant a la classification de certaines especes, la
taxonomie compléte de Sapajus cucullatus peut donc étre considérée de la maniére suivante (Lima
et al., 2018 ; Lynch Alfaro et al., 2012a ; Martins et al., 2023 ; Schol et al., 2020 ; Szynwelski et
al., 2024) :

Ordre : Primates
Sous-ordre : Haplorrhiniens
Infra-ordre: Platyrrhiniens (Singes du nouveau monde)
Famille : Cebidae
Sous-famille : Cebinae
Genre : Sapajus
Espece : Sapajus cucullatus
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Autrefois, les capucins robustes et graciles étaient regroupés dans un seul genre, Cebus, dont toutes
les formes robustes étaient incluses dans une seule espéce, Cebus apella, tandis qu’une certaine
diversité d’especes était reconnue chez les capucins graciles (Wright et al., 2015). Récemment, des
analyses phylogénétiques ont mis en évidence deux clades monophylétiques, correspondant aux
genres morphologiquement distincts des capucins graciles et robustes (Lynch Alfaro et al., 2012a
; Martins et al., 2023).

Ces deux genres de capucins ont divergé il y a environ 6,2 millions d’années, en lien avec la
formation du fleuve Amazone (Lynch Alfaro et al., 2012a). Les capucins robustes (Sapajus) se sont
alors diversifiés au sein de la forét atlantique, tandis que les capucins graciles (Cebus) ont continué
d’évoluer dans le bassin amazonien (Deval et al., 2025 ; Lynch Alfaro et al., 2012a). Cependant,
aujourd’hui, au sein de la Forét Amazonienne, une importante zone de sympatrie entre ces deux
genres existe, due a une expansion secondaire des Sapajus depuis la Forét Atlantique (Lynch Alfaro
et al, 2012a, b). Néanmoins, les capucins robustes présentent certaines caractéristiques
comportementales et morphologiques les favorisant assez fortement lorsque les deux genres
cohabitent (Lynch Alfaro et al., 2012b). Ces caractéristiques, telles que leur corpulence plus forte,
leur structure dentaire ou encore la créte sagittale présente chez les males permettant I’ancrage des
muscles masticateurs, témoignent de leur capacité a exploiter une plus grande diversité de
ressources alimentaires et des lors, d’occuper une grande variété d’habitats (Lynch Alfaro et al.,
2012b). Ces différences sont d’ailleurs exacerbées dans les zones ou ils vivent en sympatrie en
réponse aux niches écologiques occupées, permettant ainsi aux Sapajus de constamment y
présenter une densité de populations plus importante que celle du genre Cebus (Lynch Alfaro et
al., 2012b).

Enfin, selon Lynch Alfaro (2012a), les Sapajus présentent deux groupes de diversification distincts.
Le premier groupe correspond aux especes de la Forét Atlantique telles que Sapajus xanthosternos,
Sapajus robustus et Sapajus nigritus. A partir de ces espéces et de leur expansion au sein des
biomes du Cerrado ou du bassin Amazonien, d’autres especes €émergent comme Sapajus
libidinosus ou Sapajus apella. Les données phylogéographiques indiquent que Sapajus nigritus fut
la premiere espece a s’étre différenciée (Lynch Alfaro et al., 2012b) permettant ainsi a Sapajus
cucullatus d’évoluer indépendamment des autres especes au sud de son aire de répartition depuis
un ancétre trés probablement lui-méme originaire de la Forét Atlantique (Lynch Alfaro et al.,
2012a). Une analyse morphologique des populations de Sapajus nigritus au Brésil a ainsi permis
de distinguer les populations de Sapajus des zones cotieres du sud de la Forét Atlantique, ici
désignées sous le nom de Sapajus cucullatus, comme morphologiquement différentes des autres
populations, méme si cette démarcation n’est pas suffisamment claire (Di Bitetti et al., 2020). Dés
lors, des études de génétique moléculaire réalisées par Lynch Alfaro (2012a) démontrent
aujourd’hui l'existence d’une différenciation génétique significative entre Sapajus nigritus et
Sapajus cucullatus permettant d’affirmer que celle-ci correspond a une espece distincte (Rylands
et Mittermeier, 2024 ; Szynwelski et al., 2024).

Suivant la taxonomie présentée ci-dessus, Sapajus cucullatus représente donc une espeéce de
capucins endémique de la Forét Atlantique (de Zorzi et al., 2024 ; Di Bitetti et al., 2020 ; Martins
et al., 2019). Elle correspond a I’espece la plus méridionale de tous les capucins, présentant une
distribution géographique s’étendant le long du littoral Atlantique au sud de I'Etat de Sao Paulo et
parfois méme jusqu’au nord de 1’ Argentine (Di Bitetti et al., 2020).
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Figure 2 : Distribution géographique de Sapajus nigritus et Sapajus cucullatus (modifiée depuis les données de I'UICN, Delval et
al. (2025) et Rylands et Mittermeier (2024)).

Sapajus cucullatus occupe naturellement les foréts tropicales et subtropicales de plaine, ainsi que
les foréts submontagnardes et montagnardes le long de la c6te atlantique du Brésil (Martins et al.,
2015). Néanmoins, ce taxon montre une tolérance notable aux changements et perturbations
environnementaux. En effet, comparés a la plupart des primates néotropicaux, les Sapajus ont la
faculté d’occuper des habitats diversifiés parfois peu propices a leur survie comme les biomes secs
du Cerrado ou des fragments forestiers fortement dégradés (Lynch Alfaro et al., 2012a). Cette sous-
espece est donc présente dans un grand nombre de milieux comme des foréts secondaires et des
fragments isolés bordés de plantations de pins ou méme de cultures de mais (D1 Bitetti et al., 2020
; Martins et al., 2015 ; Milkich et Liebsch, 2013 ; Rimoli et al., 2008).

3.3. Structure sociale

Cette espece forme des groupes de 4 a 48 individus dont le nombre de femelles excede le nombre
de males (Di Bitetti et al., 2020 ; Martins et al., 2015). La taille des groupes peut varier, notamment
en fonction de la disponibilité des ressources, de la dispersion du groupe ou encore des phénomenes
de fission/fusion au fil des saisons (de Zorzi et al., 2024 ; Izar, 2004 ; Izar et al., 2012 ; Janson et
al., 2012 ; Luccas et Izar, 202). De plus, les groupes sont aussi influencés par la migration des
males alors que les femelles sont généralement philopatriques (Delval et al., 2025 ; Di Bitetti et al.,
2020 ; Izar, 2004 ; Janson et al., 2012 ; Martins et al., 2015).

Ces primates forment des groupes polygames composés de plusieurs femelles, de jeunes, d’un male
dominant et de plusieurs males subordonnés périphériques (Delval et al., 2025 ; Di Bitetti et al.,
2020). Le male dominant est généralement facilement reconnaissable et les dimorphismes sexuels
souvent bien marqués (Delval et al., 2025 ; Lynch Alfaro et al., 2012b). Alors que les femelles
pesent en moyenne 2.3 kg, les males pésent généralement plus de 3 kg, ils présentent aussi une
créte sagittale bipartite plus imposante que celle des femelles. Enfin, les caractéres morphologiques
des males dépendent de leur rang hiérarchique au sein du groupe, les méales dominants acquierent
ainsi leurs caracteres sexuels secondaires plus marqués une fois le statut dominant acquis (Delval,
2025).
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Méme si tous les males sont capables de se reproduire, un biais de paternité envers le male
dominant est souvent observé (Delval et al., 2025 ; Izar, 2004 ; Izar et al., 2012 ; Janson, 1984 ;
Janson et al., 2012). Ainsi, chez cette espece, les femelles, a travers de nombreuses sollicitations et
une parade nuptiale élaborée, exercent un choix actif, favorisant initialement le male dominant
pour ensuite diversifier leurs partenaires en fin d'cestrus. Ce comportement pourrait étre influencé
par des considérations écologiques et des avantages reproductifs potentiels tels que 1’acces a la
nourriture préférentielle et la protection (Izar, 2004 ; Izar et al., 2012 ; Janson, 1984). Le male
dominant engendrant alors une proportion importante de jeunes (Delval et al., 2025), [zar (2012)
qualifiait méme ce systéme d'appariement comme étant polygynique a méale unique.

3.4. Ecologie alimentaire

Les especes de la famille des Cebidae sont considérées comme ayant la plus grande plasticité
alimentaire parmi toutes les espéces de platyrrhiniens (Chapman, 1998 ; Galetti et Pedroni, 1994 ;
Rasec-Silva et al., 2023 ; Vasquez et al., 2024). La présence des espéces du genre Sapajus dans
une grande variété d’habitats refléte donc leur grande flexibilité comportementale, et
particulierement des comportements alimentaires, leur permettant d’exploiter une large gamme de
niches écologiques (Hawes et Peres, 2014 ; Izar et al., 2012 ; Siemers, 2000). En effet, les Sapajus
sont généralement capables de modifier leur régime alimentaire (Canale et al., 2016 ; Rasec-Silva
et al., 2023) et d’ajuster leurs déplacements (Di Bidetti, 2001 ; Janson, 1998, 2007 ; Oliveira et al.,
2014 ; Presotto et Izar, 2010) pour contrer les fluctuations de la disponibilité des ressources.

Sapajus cucullatus est une espéce omnivore opportuniste qui se nourrit d’une grande variété
d’aliments dont des fruits, des feuilles, des fleurs, des invertébrés et méme certains vertébrés (Di
Bitetti et al., 2020 ; Martins et al., 2015 ; Martins et al., 2019 ; Mikich et Liebsch, 2013). Malgré
ce caractere généraliste, la majeure partie des aliments consommés sont des fruits provenant d’une
grande diversité d’especes végétales (Izar, 2004 ; Martins et al., 2019 ; Mikich et Liebsch, 2013).

Ces primates fouillent et manipulent activement leur environnement pour extraire leur nourriture.
Leur régime alimentaire est d’ailleurs grandement influencé par 1’apprentissage et ils sont dés lors
capables de découvrir et exploiter de nouvelles ressources lorsque leur environnement les y
contraint (Mikich et Liebsch, 2013). Ces capacités sont d’ailleurs primordiales a leur survie tant la
fragmentation et la dégradation de leur habitat peuvent limiter la disponibilité de ces ressources et,
dés lors, les forcer a modifier leurs comportements de fourragement (Di Bitetti et al., 2001 ;
Presotto et Izar, 2010 ; de Zozi et al., 2024).

Cette importante plasticité comportementale est sous-tendue par certaines caractéristiques
présentes chez cette espéce. En effet, ces primates sont connus pour leurs importantes capacités
cognitives qui leur permettent d’adapter leurs comportements en réponse aux modifications de leur
environnement (Janson, 1998, 2007, 2016 ; Milton, 1981 ; Presotto et Izar, 2010). Ils présentent
aussi des caractéristiques anatomiques favorisant cette plasticité comportementale. Tous les
capucins sont des quadrupédes arboricoles possédant une queue semi-préhensile favorisant leur
alimentation et leurs déplacements dans les canopées (Delval et al., 2025). Cependant leur
particularité réside dans leur remarquable dextérité faisant d’eux les primates les plus habiles du
Nouveau Monde (Delval et al., 2025). Ils possédent en effet un squelette et une musculature
particuliére qui leur permettent d’effectuer des mouvements indépendants et coordonnés de chacun
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de leurs doigts. Cette habileté manuelle est d’ailleurs aussi supportée par une grande quantité de
fibres cérébrales motrices ainsi qu'une importante encéphalisation typique de ce clade (Delval et
al., 2025).

De ce fait, les especes du genre Sapajus, dont notamment Sapajus cucullatus, possédent une grande
faculté d’adaptation aux variations de la disponibilité et de la distribution des ressources au sein de
leur environnement (Izar et al., 2012). Méme si I’espéce est largement répandue dans le sud du
Brésil, victime d’une forte déforestation ces derniéres décennies, elle a été I’objet de relativement
peu d'études sur le terrain. Comprendre 1’écologie de cette espece et son importante flexibilité
comportementale contribue ainsi aux connaissances sur les aptitudes cognitives des capucins, mais
s’avere aussi essentiel au développement des stratégies de conservation visant a protéger 1’espeéce
et son habitat (Rimoli et al., 2008).

4. Objectifs

Cette recherche vise a étudier la flexibilité¢ alimentaire de Sapajus cucullatus. La collecte des
données a été réalisée sur un groupe d’une trentaine d’individus au sein du Parc d’Etat Carlos
Botelho (PECB) situé dans le biome de Forét Atlantique au Brésil. L’habitat de Sapajus cucullatus
y est principalement composé d’une forét tropicale primaire bordée par une forét en régénération
ainsi que des plantations d’origine anthropique. L’objectif est donc d’analyser la plasticité
comportementale de Sapajus cucullatus quant a son régime alimentaire et d’étudier 1’exploitation
des différents milieux disponibles au regard de la diversité des ressources et des variations des
conditions environnementales.

En outre, 1’étude se concentrera aussi sur la consommation des cceeurs du palmier Euterpe edulis
par Sapajus cucullatus. Ce comportement alimentaire rarement décrit implique I’arrachage du ceeur
de palmier et donc la mort de I’arbre. Le second objectif de 1’étude est de comprendre les facteurs
favorisant 1’exploitation de cette ressource et les processus comportementaux qui y sont associés.
Cette recherche a donc plusieurs objectifs :

1. Caractériser le régime alimentaire des sapajous suivis et ses variations

- Déterminer la diversité des ressources exploitées et la variabilité des comportements
alimentaires au fil des saisons.

- Identifier les facteurs environnementaux qui fagconnent cette diversification.
2. Evaluer I'utilisation de ’espace et les déplacements
- Délimiter I’aire d’usage et quantifier les déplacements journaliers du groupe suivi.

- Examiner les variations saisonniéres de ces parameétres et expliquer leur relation avec la
diversités des ressources alimentaires exploitées.

3. Analyser la consommation de cceurs de palmier (Euterpe edulis)
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5.

Mesurer la fréquence et 1’intensité de cette consommation.
Evaluer les conditions environnementales qui en favorisent 1’occurrence.

Décrire les stratégies comportementales déployées et comparer les différences liées a
I’age et au sexe dans I’exploitation de cette ressource.

Hypotheses et prédictions

Sapajus cucullatus est une espece omnivore et opportuniste mais dont le régime alimentaire est treés
majoritairement composé de fruits (Martins et al., 2019 ; Mikich et Liebsch, 2013).

ii.

ii.

La diversité des aliments consommeés pourraient varier au cours des saisons et les fruits
représenteraient donc une plus grande proportion de I’alimentation en saison humide.

Si les mouvements au sein de I’habitat variaient en fonction des saisons et de la diversité
des fruits consommés, I’aire d’usage du groupe serait alors plus grande durant la saison
humide afin de maximiser I’exploitation des différents ressources fruiticres.

Enfin, 1’augmentation de la diversit¢ des ressources alimentaires favorise les
déplacements, tel que défini par une stratégie a haut colt et haut rendement (“high-cost,
high-yield”) par Harrison (1985) et déja observée chez certains sapajous (Di Bitetti, 2001).
De ce fait, les distances quotidiennes parcourues augmenteraient elles aussi avec la
diversification des ressources alimentaires.

La consommation de cceurs de palmier est un phénomene rarement décrit. Elle nécessite
I’arrachage du cceur mais aussi des feuilles de la plante, ce qui implique une débauche d’énergie
importante et requiert un temps considérable. L’exploitation de cette ressource représente donc une
composante importante de I’activité de fourragement des capucins suivis.

ii.

iii.

La consommation des cceurs de palmier aurait tendance a augmenter lorsque d’autres
ressources se raréfient et servirait donc d’aliments de substitution tel que défini par
Altmann (1998).

Cette consommation varie aussi en fonction des données climatiques au sein du parc. Les
cceurs de palmiers étant riches en eau et en fibre, elle augmenterait lors de période de forte
chaleur ou de sécheresse.

Le comportement n’est pas réalis¢é de maniére homogene au sein du groupe mais
s’avererait plus fréquemment observé chez les males adultes. Ces derniers cibleraient
¢galement des arbres de plus grande de taille avec un taux de succes plus important que
les autres classes d’age.
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Matériel et Méthodes

1. Site d’étude

L’étude a été menée au sein du Parc d’Etat Carlos Botelho (PECB ; 24°08'S, 47°58' W), sétendant
sur 38 hectares au sud-est de I’Etat de Sao Paulo (Moraes Rodrigues et al., 2016 ; Fundacgdo
Forestal, 2008 ; Presotto et Izar, 2010).

Ce site, faisant partie du domaine montagnard de la Serra de Paranapiacaba, est caractérisé par un
relief escarpé a une altitude de 720 a 890 metres au-dessus du niveau de la mer (Fundagao Forestal,
2008 ; Luccas et Izar, 2021 ; Presotto et Izar, 2010). L’altitude de ce site en spécifie aussi le climat
et la végétation.

Le PECB est caractérisé par un climat subtropical humide présentant un été relativement chaud
(Presotto et Izar, 2010). Durant la période d’étude, la température maximale moyenne était de 27,4
(+/4,1) °C et la température minimale moyenne de 14,7 (+/- 2,8) °C entre mai et juillet. D’octobre
a décembre, la température maximale moyenne atteignait 28,8 (+/- 3,5) °C et la minimale 17,6 (+/-
2,2)°C. La température maximale de 37,3 °C a été enregistrée en octobre alors que la plus basse,
6,6°C I’a été en mai. Ces résultats mettent en évidence une variation saisonnicre, caractérisée par
des températures plus élevées en fin d’année et corroborant les observations historiques du climat
de cette région (Fundagdo Forestal, 2008 ; Izar, 2004 ; Presotto et Izar, 2010).

Les précipitations annuelles moyennes varient entre 1700 et 2400 mm (Luccas et Izar, 2021). La
période présentant le plus de précipitations s’étend de septembre a mars (Izar, 2004), elle
correspond aussi a la période la plus chaude et dont la disponibilité en fruits est la plus importante
(Luccas et Izar, 2021 ; Izar, 2004). Lors de la période d’étude, les précipitations s’élevaient a 471,8
mm d’octobre a décembre contre 179,9 mm durant la saison séche. Du mois d’avril a celui de
septembre, les températures sont donc plus basses et les précipitations sont moindres (Luccas et
Izar, 2021). Les données climatiques quotidiennes (températures et précipitations) ont été obtenues
via le service NASA POWER en utilisant le package R nasapower (R Core Team, 2023 ; Sparks
2018).

En raison de sa topographie, la zone est définie comme une forét tropicale a caractére montagnard
ou submontagnard (Fundacao Forestal, 2008 ; Luccas et Izar, 2021 ; Moraes Rodrigues et al.,
2016). La végétation du site est principalement constituée d’une forét ombrophile ancienne,
interrompue par des zones de foréts secondaires (Moraes Rodrigues et al., 2016 ; Luccas et Izar,
2021 ; Presotto et Izar, 2010). Les foréts anciennes sont denses, matures a canopée haute (>20 m),
entrecoupées de foréts secondaires plus basses (Izar, 2004 ; Luccas et Izar, 2021 ; Moraes
Rodrigues et al., 2016).

Enfin, différentes plantations d’Araucaria angustifolia, un conifére emblématique des foréts
ombrophiles du sud du biome (Bogoni et al., 2020) sont présentes au sein du parc. La zone d’étude
comprend aussi des sites adjacents au PECB, telles que la Réserve Privée du Patrimoine Naturel
(RPPN) Trapaga, constituée d’une forét secondaire a canopée irréguliere, riche en épiphytes,
palmiers et espéces pionnicres (Moraes Rodrigues et al., 2016). D’autres sites périphériques, plus
anthropisés, incluent notamment des plantations de pins et d’autres cultures au nord du parc.
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Figure 3 : Carte illustrant le site d'étude et représentant les différents milieux exploités par le groupe de S. cucullatus.

2. Groupe d’étude

Le groupe suivi utilise principalement une parcelle située sur les frontiéres du PECB leur offrant
un habitat trés varié, parfois anthropisé ou fréquenté par quelques touristes. Ces particularités du
site ont permis a 1’étude d’étre menée sans que la présence d’observateurs ne dérange les capucins.
En effet, comme démontré sur d’autres sites d’étude par Webb et McCoy (2014), I’exposition d’un
groupe a certaines activités humaines semble en diminuer les comportements agonistiques ou de
fuite en présence de chercheurs. La réalisation d’un processus d’habituation en amont de 1’étude
n’a donc pas été nécessaire dans ce contexte.

Bien que la densité de capucins au sein du PECB soit plutét faible (2,3 individus/ km?) avec des
groupes de petites tailles, comptant en moyenne 17 individus (Presotto et Izar, 2010), le groupe
suivi est relativement grand, il compte environ 34 individus. Le nombre d’individus a varié au
cours de 1'¢tude car plusieurs naissances ont eu lieu, notamment durant les mois d’octobre et
novembre 2024. Le groupe compte ainsi 6 males adultes, 6 femelles adultes, environ 7 subadultes
et une quinzaine de jeunes dont le sexe n’était pas identifié.

3. Collecte des données

3.1. Organisation de la collecte sur le terrain

3.1.1. Périodes d’observation et protocole de suivi

Les données ont été récoltées durant deux périodes distinctes de trois mois, de mai a juillet 2024,
puis d’octobre a décembre 2024. Au total, 45 journées d’observation ont été réalisées, a raison de
5 a 7 jours consécutifs chaque mois. Seules les 38 journées complétes, lors desquelles le groupe a
¢été suivi du lever au coucher du soleil, ont été retenues pour I’analyse comportementale.
Cependant, en raison d’une incertitude quant a 1’identité du groupe suivi lors du mois de mai, ces
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données ont été¢ exclues de I’analyse afin de garantir la cohérence de 1I’ensemble du jeu de données
exploité, d’éviter tout biais potentiel li¢ a ’utilisation de 1’habitat ou aux habitudes écologiques
propres a chaque groupe, et d’assurer la comparabilité entre toutes les périodes considérées. Les
données exploitées étaient donc réparties sur 31 journées réparties sur les mois de juin (n = 7),
juillet (n = 5), octobre (n = 7), novembre (n = 7) et décembre (n = 6).

3.1.2. Recherche, repérage et suivi du groupe

Les périodes d’observation mensuelles débutaient des la découverte et I’identification du groupe
d’intérét. La localisation du groupe était effectuée par des marches aléatoires en forét, sur la base
d’indices visuels et auditifs, le premier jour de chaque période d’observation. Une fois le groupe
trouvé et identifié, il était suivi de facon continue jusqu’au coucher du soleil, puis localisé a
nouveau, le lendemain avant 1’aube, au dernier site d’observation connu, et cela durant plusieurs
jours consécutifs. Ainsi, le groupe était observé de site dortoir a site dortoir, avec une durée
d’observation quotidienne moyenne de 11 heures et 12 minutes, calculée a partir de
I’enregistrement quotidien de 1’heure d’arrivée et de départ des chercheurs du site dortoir.

3.2. Localisation et déplacements

Les déplacements et la localisation du groupe ont été enregistrés au moyen d’un Global Positioning
System (GPS) (Garmin GPSMAP 66s). L appareil était programmé pour consigner un point toutes
les 30 secondes (latitude, longitude, altitude) tout au long de la journée, permettant une collecte
fine et continue des données spatiales (Joo et al., 2022). Le groupe était suivi du lever du soleil a
la tombée de la nuit et donc d’un site dortoir a un autre. Les données GPS ont ainsi permis de
calculer les déplacements journaliers et d'estimer I’aire d’utilisation du groupe pour chaque mois.

Par ailleurs, certains ¢événements clés et définis préalablement (sites dortoirs, certains
comportements alimentaires, interactions inter- et intraspécifiques) ont également ét¢ géolocalisés
manuellement a 1’aide du GPS afin de mod¢éliser et caractériser plus précisément 1’aire d’usage du
groupe suivi. Toutefois, seules les localisations correspondant aux comportements alimentaires ont
¢été intégrées dans 1’analyse de 1’aire d’utilisation du groupe (cf. section 3.4. Identification des
arbres fruitiers) ; les autres événements (sites dortoirs, interactions inter- et intraspécifiques) n’ont
pas été exploités dans cette étude.

3.3. Données comportementales
3.3.1. Me¢éthode du balayage instantané (“‘Scan sampling”)

L’écologie générale du groupe a été étudiée a 1’aide de la méthode du balayage instantané («
Instantaneous Sampling » ou « Scan sampling » ; Altmann, 1974), couramment utilisée pour
enregistrer simultanément les comportements de plusieurs individus a des intervalles réguliers
(Brereton, 2022 ; Lehner, 1992). Cette méthode est 1’'une des plus couramment utilisée car elle
permet d’enregistrer simultanément les comportements de plusieurs individus et de rendre compte
de la répartition des activités et de la synchronicité comportementale d’un groupe (Altmann, 1974 ;
Brereton, 2022 ; Lehner, 1992).
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Le groupe a été suivi durant un total de 343 heures et 15 minutes. Dans le cadre de cette étude, les
données ont été recueillies sur des périodes de 2 minutes , en raison de la grande taille du groupe
et de sa dispersion. Les intervalles entre ces périodes étaient de 15 minutes. Ces intervalles
relativement longs sont la conséquence de longues périodes de suivi excédant parfois 13h durant
le mois de décembre (Brereton, 2022).

Cette méthode requiert une collecte des données assez breve (ici, 2 minutes), les catégories de
comportement a encoder doivent donc étre définies a I’avance et facilement identifiables (Altman,
1974). Les données recueillies dans le cadre de cette étude étaient :

1. La date et ’heure

2. L’identification (sexe et classe d’age) de chaque individu visible au moment du balayage.

3. Son activité au moment de la collecte des données. L’éthogramme complet est présenté en
annexe (Annexe 1).

4. La hauteur de la strate végétale a laquelle se trouvait I’individu (le sol correspond a la strate
0 ; 0-5 métres, a la strate 1 ; 6-10 meétres, a la strate 2 ; 11-15 meétres correspond a la strate
3; 16-20 metres, a la strate 4 ; 21-25, a la strate 5 ; et 25-30 métres, a la strate 6).

5. Pour les données relatives a 1’alimentation, I’espéce consommeée était également relevée.

Enfin, le groupe étant relativement grand et parfois tres étiré, une communication par radio entre
les deux observateurs permettait de maximiser le nombre d’individus pris en compte a chaque
collecte.

3.3.2. M¢éthode de toutes les occurrences (“All occurrences sampling”)

En éthologie, la combinaison de différentes méthodes d’échantillonnage est primordiale pour
obtenir une représentation compleéte et fidele des comportements étudiés (Lehner, 1992). Parmi ces
approches, la méthode de toutes les occurrences (“all occurrences sampling” ; Martin et Bateson,
2007) est particulierement adaptée lorsque 1’objectif est de documenter chaque manifestation d’un
ou plusieurs comportements spécifiques (Martin & Bateson, 2007). Ce protocole offre ainsi une
résolution temporelle fine, allant au-dela du simple comptage, en permettant de situer précisément
chaque événement dans le temps (Martin & Bateson, 2007).

Dans le cadre de cette étude, la méthode “all occurrences” a €té utilisée pour consigner de facon
exhaustive, pour tous les individus du groupe, chaque occurrence de comportements rares ou
discrets tels que: les vocalisations (“long call”, “short call”, “agonistic calls”), les observations
relatives aux sites dortoirs, les moments précis de réveil ou de coucher du groupe ainsi que les
consommations de cceur de palmier (cf. 3.5. Consommation de cceurs de palmier). Toutes ces
données ont été systématiquement recueillies, mais seules les informations concernant la
consommation de cceurs de palmier et les sites dortoirs ont été¢ exploitées (notamment pour
I’évaluation des temps de suivi).

3.4. Identification et inventaire des arbres fruitiers

Les arbres fruitiers exploités par le groupe de Sapajus cucullatus ont été systématiquement
inventoriés des lors qu’au moins deux individus étaient observés en train de s’alimenter
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simultanément dans le méme arbre, afin d’objectiver I'importance de la ressource et d’éviter les
biais liés a des consommations isolées ou occasionnelles.

Pour chaque arbre, I’espéce botanique et le nom commun ont été déterminés, la localisation GPS
(latitude, longitude, élévation) relevée manuellement, et une plaque d’identification était apposée
sur le tronc. Ces données ont permis de caractériser la diversité et I’importance relative des
différentes ressources alimentaires exploitées par le groupe.

3.5. Consommation des cceurs de palmier

Les événements de consommation de cceurs de palmier ont été systématiquement enregistrés selon
la méthode de toutes les occurrences (“all occurrences sampling” ; Martin & Bateson, 2007).

Pour chaque observation, les données relevées étaient la date, ’heure de début et de fin du
comportement (afin d’en calculer la durée), la classe d’age et le sexe des individus consommateurs,
ainsi que la taille du tronc du palmier (diamétre a hauteur de poitrine (DBH) calculé a partir de la
circonférence), sa hauteur et la longueur de son coeur. L’issue du comportement était aussi
répertoriée (succes ou échec). Enfin, des données concernant les processus comportementaux et
sociaux ont été collectées (présence d’individus observateurs, partage et vol de nourriture).

4. Analyse des données

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées sous R version 4.2.3 au sein de I’interface RStudio
(R Core Team, 2023). Les traitements de données et la production des graphiques ont ét¢ effectués
a I’aide des principaux packages de 1’écosysteme R. L’ensemble des cartes et représentations
spatiales a été réalisé avec QGIS version 3.40.5-Bratislava (QGIS Development Team, 2024).

Pour chacune des sections présentées ci-dessous, a des fins exploratoires avant la réalisation des
modeles plus complexes, des analyses exploratoires ont été réalisées afin d’étudier la variations
temporelles des différentes variables. Deux niveaux d’analyse ont été utilis€s pour caractériser ces
variations. Premic¢rement, des comparaisons mensuelles ont été réalisées par le test de Kruskal-
Wallis (Kruskal et Wallis, 1952), suivi, le cas échéant, d’un test post-hoc de Dunn avec correction
de Bonferroni (Dunn, 1964). Les comparaisons saisonnieres (saison seéche vs humide) ont été
réalisées a I’aide du test de Wilcoxon-Mann-Whitney (Mann et Whitney, 1947).

4.1. Ecologie générale
4.1.1. Budget d’activité

Le jeu de données comprenait 12440 observations dont 4431 en saison séche (juin-juillet) et 8009
en saison humide (octobre a décembre). Avant I’analyse statistique, I’ensemble des données brutes
issues des scans comportementaux (n = 12440) a été rigoureusement préparé. Le budget d’activité
a ainsi été calculé sur 31 journées, chaque comportement étant exprimé sous forme de proportion
représentant la part du temps passé a cette activité au cours de la journée.
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En effet, le budget d’activité du groupe a été calculé selon la méthode de fréquence (“Frequency
method” ; Oates, 1977), considérant le nombre d'occurrences de tous les comportements lors de
chacun des scans. Ainsi, la fréquence d’un comportement (P;) correspond au rapport entre le
nombre de scans attribués a ce comportement (n;) et le nombre total de scans réalisés (N), ce rapport
étant multiplié par 100 :

Pi=(ni/N) x 100
ou : ni = nombre de scans pour le comportement i et N = nombre total de scans.

Pour simplifier et clarifier I’analyse, les comportements individuels observés ont été regroupés en
grandes catégories selon leur fonction écologique : alimentation, déplacement, comportements
sociaux, repos, et autres comportements résiduels. Ces derniers, ne représentant que 0,1% du
budget d’activité n’ont pas été intégrés aux analyses. Cette catégorisation est présentée en annexe
(Annexe 1).

4.1.2. Analyse de I’alimentation

a. Comportements alimentaires

Les différents comportements alimentaires ont été classés en quatre catégories: frugivorie,
herbivorie (consommation de feuilles et de fleurs), recherche active de nourriture (“foraging”) et
zoophagie (tableau S1 en annexe). Comme pour les comportements généraux, les proportions de
ces activités alimentaires ont ensuite été comparées a 1’échelle mensuelle et saisonnicre a I’aide de
tests non-paramétriques.

b. Diversité alimentaire

La diversité des ressources alimentaires a été¢ estimée a I’aide de ’indice de Shannon (Shannon,
1948). Cette indice tient compte a la fois du nombre d’especes consommeées (richesse) et de la
répartition de leur consommation (équitabilité). Il permet ainsi de tenir compte de I’importance
relative de chaque espece au sein de leurs distributions.

Il est défini par :

H'=—3 (pi x In(pi))

ou, pi = la proportion d’observations de consommation pour I’espece i, calculée comme pi = ni /
N, avec ni le nombre de consommations de 1’espece i et N le total des consommations observées
sur la période étudiée.

Cet indice permet de détecter les situations de dominance alimentaire ce que ne refléte pas la
richesse seule. H' augmente lorsque les espéces sont consommeées de maniere équilibrée. 11 a été
utilisé ici pour caractériser plus finement la structure du régime alimentaire, en complément de la
richesse. Lors de leur utilisation au sein de modeles, les deux indices ont été testés pour la
colinéarité, et seule la variable la plus informative a été retenue pour les analyses statistiques.
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Enfin, pour approfondir la compréhension des facteurs influengant la configuration spatiale des
aires d’usage, nous avons examiné la distribution des principaux arbres fruitiers consommés par
les capucins. Pour tester la structure spatiale des peuplements de ces especes, une analyse de
répartition par 1’indice de Clark-Evans a été menée afin d’évaluer si leur distribution suivait un
modele agrégé, aléatoire ou dispersé (Clark et Evans, 1954). L’indice de Clark-Evans mesure la
répartition spatiale d’une population en comparant la distance moyenne observée entre chaque
individu et son plus proche voisin a celle attendue si les individus étaient répartis de fagon aléatoire.
S’il est inférieur a 1, la distribution est agrégée ; s’il vaut 1, la distribution est aléatoire ; et s’il est
supérieur a 1, elle est réguliere.

c. Analyses des comportements alimentaires

Premic¢rement, afin d’analyser la relation entre la frugivorie et ’herbivorie, une corrélation de
Spearman a été utilisée en raison de la nature proportionnelle des variables et de la taille
d’échantillon modérée (n = 31) afin d’étudier un possible le lien entre ces deux comportements
alimentaires (Spearman, 1904).

4.1.3. Analyses spatiales et déplacements

Les déplacements et la localisation du groupe ont été enregistrés a I’aide d’'un GPS (Garmin
GPSMAP 66s), programmé pour acquérir une position toutes les 30 secondes durant toute la
période d’observation. Les coordonnées GPS ont été associées a chaque observation
comportementale par appariement temporel, afin de n’inclure que les points correspondant
effectivement a la présence du groupe. Ce filtrage a permis d’écarter les positions parasites et de
garantir la précision des analyses spatiales.

a. Estimation de I’aire d’usage et du noyau d’activité

L’aire d’usage du groupe a été estimée par la méthode de densité a noyau (Kernel Density
Estimation, KDE ; Worton, 1989), calculée aux niveaux d’isoplethes 95 % (aire d’usage ou
domaine vital) et 50 % (noyau d’activité¢). Ces données s’averent tres utiles pour analyser les
schémas d'utilisation de I'espace par les animaux. L’ispoléthe a 50%, ou noyau d’activité central,
correspond a la surface dans laquelle le groupe passe 50% de son temps (Worton, 1987 ; 1989).
Cette zone offre ainsi une vision concentrée et une estimation plus précise de la surface la plus
intensément exploitée par le groupe au sein de son aire d’usage (Worton, 1987). Cette aire d’usage
(ou domaine vital) est, quant a elle, définie par I’isopléthe a 95% qui englobe la surface sur laquelle
le groupe passe la trés grande majorité de son temps (Worton, 1989). Elle représente ainsi la plus
petite surface sur laquelle le groupe passe 95% de son temps (Worton, 1987).

Pour garantir la comparabilité des périodes, pour chaque mois, 1’aire d’usage a été calculée a partir
d’un tirage aléatoire du méme nombre de jours. L’ensemble des calculs ont été effectués sous R, a
’aide des fonctions make_track, hr_kde et hr_isopleths du package amt (Signer et al., 2019).

Une estimation globale par regroupement de tous les points GPS d’un mois ou d’une saison, afin
de représenter 1’expansion spatiale totale du groupe a été réalisée. Les relations entre 1’aire d’usage
et les variables écologiques et comportementales ont été¢ explorées a I’aide de corrélations de
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Spearman, adaptées a la faible taille d’échantillon (n = 5) et a la distribution des données
(Spearman, 1904).

b. Analyse des distances quotidiennes

La distance journaliere parcourue par le groupe a été estimée a partir des coordonnées GPS
enregistrées a intervalles réguliers. A chaque horodatage partagé (ici, toutes les 15 minutes), la
position du groupe a été enregistrée. Les distances entre positions successives ont ét¢ calculées a
I’aide de la fonction distHaversine du package geosphere (Hijmans, 2023), puis additionnées pour
obtenir, pour chaque journée, la somme totale des déplacements du groupe.

L’effet de variables environnementales et alimentaires sur la distance journaliére a été évaluées a
I’aide d’un mode¢le linéaire mixte via la fonction /m (R Core Team, 2023). Le choix initial des
variables explicatives retenues reposait sur la littérature et sur une analyse exploratoire des
données. Les variables envisagées étaient donc la température, la pluviométrie, la proportion de
recherche de nourriture (« foraging ») et de frugivorie, le nombre de fruits consommés ainsi que
I’indice de Shannon et enfin le mois (Mode¢le 3 ; Tableau 1). Le modéle a été pondéré par la durée
du suivi afin de tenir compte d’éventuelles variations directement dues a la collecte des données.

Ensuite, la colinéarité des variables a été testé via la commande vif sur R (R Core Team, 2023).
Les valeurs de VIF étaient élevées pour certains prédicteurs (frugivorie et foraging ; Indice de
Shannon et nombre d’especes de fruits consommés) indiquant une forte redondance entre ces
variables, elles donc ont été retirées du modele. Les deux derniers modéles ont ensuite été comparés
a I’aide du critére d’information d’ Akaike (AIC) (Tableau 1). Pour ces deux modeles (Modele 1 et
2), la différence d’AIC (AAIC) étaient inférieure a 2. L’intérét d’inclure la frugivorie comme
variable explicative a donc été évalué a I’aide d’un rapport de vraisemblance (LRT) qui n’a pas
montré d’amélioration significative de 1’ajustement (%> = 0,15, p = 0,70). Le mod¢le le plus simple
et le plus parcimonieux (mod¢le 1) a donc été privilégié.

Tableau 1 : Sélection du modéle expliquant la distance journaliére sur base de différentes variables
¢cologiques.

MODELES VARIABLES DF AIC AAIC WI
MODELE 1 T° + PLUV + nb espéces de fruits + mois 9 450.8 0.0 0.61
MODELE 2 T° + PLUV + frugivorie + nb especes de fruits + mois 10 452.5 1,7 0.25

T° + PLUV + foraging + frugivorie + nb espéces de fruits +

Indice de Shannon + mois = B340 3.2 s

MODELE 3 ‘

4.2.  Consommation de cceurs de palmier

4.2.1. Analyse temporelle et descriptive

Le nombre d’observations d’arrachages de cceurs de palmier (n = 181) a été collecté par la
méthodes des toutes les occurrences (« All occurrences » : Martin & Bateson, 2007). Ces données
ont été traitées sous forme de comptage pour analyser le nombre de cceurs de palmier consommés
les jours ou ces comportements avaient lieu. Ces données ont ensuite été représentées par jour, par
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mois et par saison. La variation mensuelle et saisonnicre de cette activité a été testée a 1’aide du
test du khi? ().

4.2.2. Influence des facteurs climatiques

Un modéle de régression a été utilisé afin d’identifier les facteurs écologiques susceptibles
d’expliquer la variation du nombre d’arrachages de cceurs de palmier au cours du suivi. Afin
d’étudier si le comportement varie en fonction des données climatiques, les variables retenues
¢taient la température maximale et la pluviométrie. Les analyses ont été réalisées avec des modeles
linéaires généralisés a distribution quasi-Poisson (McCullagh et Nelder, 1989).

4.2.3. Analyses du taux de succes et des variations selon la classe d’age

Les comportements d’arrachage ont été quantifiés a partir d’observations individuelles incluant la
classe d’age, la durée d’arrachage (en minutes), le diamétre a hauteur de poitrine (DBH, en cm) et
I’issue (succes/échec) de la tentative.

Les variables quantitatives de taille de palmier (DBH, hauteur, longueur du cceur) ont été testées
pour leur corrélation via la méthode de Spearman (Spearman, 1904). Le diameétre des palmiers
(DBH) est fortement corrélé a leur hauteur (rho =0,90) et modérément corrélé a la longueur des
ceeurs de palmier (rho=0,53). En raison de la colinéarité¢ entre ces variables et la meilleure
précision de la mesure du DBH, elle seule a été retenue pour les analyses. De plus, cette mesure
représente plus fidélement la largeur des cceurs de palmiers consommeés.

Les comparaisons de la taille des palmiers récoltés entre classes d’age ont été réalisées par test de
Kruskal-Wallis (Kruskal et Wallis, 1952), suivi d’un test post-hoc de Dunn corrigé par la méthode
de Bonferroni en cas de différence significative (Dunn, 1964).

Deux modéles ont ensuite ét€ ajustés. Le premier, visant a estimer la durée d’arrachage en fonction
du DBH et de la classe d’age, a été réalisé a I’aide d’un mode¢le linéaire (Montgomery et al., 2021)
implémenté via la fonction /m du package stats (R Core Team, 2023).

Le second, destiné a expliquer la probabilité de succes d’arrachage en fonction du DBH et de la
classe d’age, correspond a un modele logistique (GLM binomial ; McCullagh & Nelder, 1989)
ajusté avec la fonction g/m (R Core Team, 2023).

4.2.4. Analyse descriptive des comportements

Pour finir, une description plus qualitative des comportements a ét¢ menée. Une description de la
séquence comportementale déployée en amont de 1’extraction des cceurs de palmier a été dressée.
Ensuite, des caractéristiques sociales de ce comportement, observées lors de la collecte de données,
ont été décrites. L’analyse concerne des comportements tels que I’observation par un tiers individu
ainsi que le partage ou le vol de nourriture. Les proportions de ces comportements a été calculée
sur base de la totalit¢ des observations (n = 181) et I’analyse des individus les déployant a
¢galement été étudice.
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Résultats
1. Ecologie générale
1.1. Analyse du budget d’activité

1.1.1. Structure générale et schéma quotidien

Sur I’ensemble des observations collectées (n = 12440), I’alimentation représente la principale
activité (47 %), suivie des déplacements (36,9 %) alors que les interactions sociales (8,5 %) et le
repos (7,5 %) sont plus rares (fig. 4, a gauche). La comparaison du budget d’activité selon la classe
d’age (fig. 4, a droite) montre I’importance de I’alimentation et des déplacements chez tous les
groupes (80 a 90 %). Cependant, la part des comportements sociaux diminue nettement avec 1’age
: 14,6 % chez les juvéniles contre moins de 6 % chez les adultes. Parallelement, le temps consacré
au repos est plus élevé chez les individus plus agés.

Budget d'activité du groupe Répartition du budget d'activité par classe d'age
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Figure 4: Diagramme du budget d'activité global (a gauche) et répartition des activités selon la classe d'dge (a droite).

L’activité du groupe varie légérement selon I’heure de la journée mais I’alimentation et les
déplacements restent majoritaires. L’activité¢ alimentaire atteint un pic entre 15h et 16h, avant de
chuter en fin de journée. Les déplacements sont Iégérement plus importants en début et fin de
journée, correspondant aux phases de sortie et de recherche du site dortoir (fig. 5).
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Figure 5: Représentation du budget d'activité selon I'heure de la journée.

Si cette présentation montre un schéma d’activité relativement stable au sein du groupe, I’analyse
plus fine du budget d’activité révele d’ importantes variations au fil des mois et entre saisons.
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1.1.2. Variations temporelles

Le budget d’activité varie nettement au cours des mois (fig. 6). Les tests de Kruskal-Wallis révelent
des variations significatives pour 1’alimentation (y* = 24,19, df = 4, p < 0,001), les déplacements
(*=11,75,df =4, p =0,019) et les comportements sociaux (x> = 25,86, df =4, p <0,001), tandis
que le repos ne varie pas significativement (y*> = 8,71, df =4, p = 0,069). Des tests post-hoc (Dunn,
correction de Bonferroni) confirment que la proportion de comportements alimentaires tend a
diminuer en novembre (p < 0,05) et que les déplacements culminent en octobre (p < 0,05). Les
résultats complets sont présentés en annexe (Annexe 2).

Budget d'activité selon les mois
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Figure 6 : Variations mensuelles du budget d'activité.

Ces variations justifient une analyse comparative saisonnicre, entre saison seche (juin-juillet) et
saison humide (octobre-novembre-décembre). En saison séche, la proportion d’alimentation est
significativement plus €élevée (Wilcoxon, W =12, p < 0,001) tandis que la proportion des activités
sociales est significativement plus faible (W = 226, p <0,001). Les différences observées pour les
déplacements (W = 162, p = 0,054) et le repos (W = 155, p = 0,10) ne sont pas significatives (fig.

7). )
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Figure 7: Variations saisonniéres du budget d’activité. Code de significativité : *** : p < 0,001 et NS : non-
significatif.
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Ces observations confirment que 1’alimentation et les déplacements constituent les composantes
clés du budget d’activité. Afin d’identifier les facteurs sous-jacents a leurs fluctuations mensuelles
et saisonnieres, des analyses spécifiques ont ét¢ conduites pour chacune de ces activités ; leurs
résultats sont détaillés dans les sections suivantes.

1.2. Etude des comportements alimentaires
1.2.1. Structure du régime alimentaire

Sur 12440 observations, 47 % correspondent a des comportements alimentaires (n = 5838). Ces
comportements sont dominés par la frugivorie (n = 2660), la prospection alimentaire (« foraging »)
(n=1933) et I’herbivorie (n = 1209), tandis que la zoophagie reste marginale (n = 36) (fig 8).

Structure du régime alimentaire

Type alimentaire
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Figure 8 : Diagramme des proportions des différents comportements alimentaires.
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Figure 9: Variations mensuelles des comportements alimentaires ( les traits horizontaux représentent les tests
de Dunn (corr. Bonferroni) dont p < 0,05).
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La composition du budget des activités alimentaires varie fortement au cours des mois (fig.9). La
frugivorie augmente progressivement pour atteindre pres de 61 % des comportements alimentaires
en décembre (Kruskal-Wallis, y* = 12,25, df =4, p = 0,016). A Pinverse, I’herbivorie, dominante
en juin (34 %) et juillet (52 %), diminue fortement a partir d’octobre (<8 %) et reste ensuite
particuliérement basse (y* = 22,17, df = 4, p < 0,001). Les comportements de prospection
alimentaire (« foraging ») montrent une fluctuation significative sans tendance claire (y*> = 10,78,
df = 4, p = 0,029). Enfin, la zoophagie, marginale sur I’ensemble des mois, montre une
augmentation dans la seconde partie de 1’étude (y> = 10,27, df =4, p = 0,036).

1.2.2. Variations saisonniéres et compensation alimentaire
A D’échelle saisonnicre, la frugivorie est plus élevée en saison humide (Wilcoxon, p < 0,001),

alors que I’herbivorie I’est tres clairement en saison seche (p < 0,001). Le foraging augmente
légérement en saison humide (p = 0,023). La zoophagie reste, elle, trés marginale (fig. 10).
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Figure 10: Comparaison des comportements alimentaires par saison, codes de significativité : *** : p < 0,001 et ns = non-
significatif (a gauche) et composition du régime alimentaire selon les saisons (a droite).

L’inversion marquée entre les proportions de frugivorie et d’herbivorie observée sur les figures ci-
dessus a conduit a explorer leur relation par une corrélation de Spearman. Cette analyse révele une
forte corrélation négative entre frugivorie et herbivorie (rtho = -0,76, p < 0,001), suggérant un
phénomene de compensation entre ces deux composantes du régime alimentaire (fig. 11).
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Evolution mensuelle de la frugivorie et de I'herbivorie
Comportement alimentaire — Frugiverie — Herbivorie
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Figure 11: Corrélation négative entre la frugivorie et I'herbivorie au cours des mois. La ligne en pointillé représente la séparation
des saisons.

1.2.3. Diversité alimentaire

La frugivorie repose sur un plus grand nombre d’espeéces (57) que I’herbivorie (16). Méme si la
frugivorie reste plus diversifiée au cours de 1’étude, des différences saisonni¢res marquées entre le
nombre d’espéces de fruits consommés ont été observées : 44 especes différentes en saison humide

contre 20 en saison seche. Les différentes espéces d’arbres fruitiers sont présentés en annexe
(Annexe 3).

La diversité des especes consommeées est aussi plus €¢levée en saison humide (Indices de Shannon :
H =2,08 pour la frugivorie, H = 1,58 pour I’herbivorie). Le régime frugivore est néanmoins dominé
par quelques especes clés, avec un basculement saisonnier marqué: Copaifera trapezifolia
prédomine en saison seche (48 %), tandis que Nectandra oppositifolia devient majoritaire en saison
humide (49 %) (Annexe 4). L’herbivorie, bien que plus diversifiée en saison humide (14 especes
consommeées contre 10 en saison séche), devient plus importante dans la diéte en saison seche,
reposant principalement sur Euterpe edulis (feuilles et coeurs) et Bromelia spp (fig. 12).

Frugivorie : espéces principales Herbivorie : espéces principales

13.3%

Espéces 33.3% Espéces
43.8% B Nectandra oppositifolia Euterpe edulis (feuilles)
B Copaifera trapezifolia 24.4% Bromelia
Attalea dubia Euterpe edulis (coeurs)
Autres Autres
29.1%

Figure 11: Diagrammes des espéces végétales les plus consommées au cours de l'étude.

L’indice de Clark-Evans calculé pour les 3 principales espéces de fruits exploitées (fig. 13) montre
une agrégation spatiale significative pour Copaifera trapezifolia (R = 0,53 ; p <0,001), Nectandra
oppositifolia (R = 0,58 ; p<0,001) et Attalea dubia (R =0,73 ; p=0,0012). Ces résultats suggerent
que la distribution de ces ressources dans I’habitat est loin d’étre aléatoire : les especes les plus
consommeées tendent a se regrouper en peuplements localisés.
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Légende :

Arbres fruitiers : Limites du PECB
+ Copaiferatrapezifolia ~ HH RPPN Trapaga
+ Attalea dubia 7] Plantations de pins

Nectandra oppositifolia 2 Plantations d'Auracaria

Figure 12: Distribution spatiale des especes de fruits les plus consommées.

1.3. Analyse des déplacements

Apres avoir identifié les déplacements comme une composante majeure du budget d’activité des
capucins et montré par des analyses non-paramétriques que cette composante varie
significativement selon les mois. Nous avons examiné deux aspects principaux de ces
comportements : I’aire d’usage et les distances quotidiennes parcourues.

1.3.1. Etude de I’aire d’usage et du noyau d’activité.

Afin d’évaluer I’étendue des déplacements quotidiens, les aires d’usage journaliéres ont été
calculées a I’aide de polygones de noyaux de densité (KDE) a 50 % et 95 %. La surface totale
utilisée par le groupe durant I’étude s’étend sur 6,99 km? (KDE, 95%), représentant la quasi-totalité
des déplacements du groupe, et une aire plus restreinte d’environ 2,00 km? (KDE, 50%), identifiée
comme le noyau d’activité du groupe (fig. 14).

Légende:

KDE global :
"7 Noyau d'activité (50%)
[ Aire d'usage (95%)

Limites du PECB
B RPPN Trapaga
7] Plantations de pins
29 Plantations d'Auracaria

Figure 13: Représentation spatiale de l'aire d'usage et du noyau d'activité exploités par le groupe au cours de l'étude.

Les aires d’usage ont été estimées a I’échelle mensuelle et saisonniére en agrégeant I’ensemble des
localisations GPS pour chaque période (fig. 15 et 16). Le mois d’octobre présente les superficies
maximales observées (KDE 95 % : 7,04 km? ; KDE 50 % : 2,1 km?), nettement supérieures a celles
de juin (KDE 95 % : 2,37 km? ) ou de décembre (KDE 95 % : 2,83 km? ; KDE 50 % : 0,92 km?).
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Figure 14: Comparaison des aires d'usages et des noyaux d'activité entre les mois.

Légende :

KDE saison séche : KDE octobre : KDE saison humide : Limites du PECB
Noyau d'activité Noyau d'activité Noyau d'activité [59 RPPN Trapaga
Aire d'usage Aire d'usage Aire d'usage [ Plantations de pins

I Plantations d'Auracaria
Figure 15: Représentation spatiale des aires d'usages et des noyaux d'activité saisonniers comparés au mois d'octobre.

En I’absence d’un nombre suffisant d’observations pour un mod¢le linéaire, des corrélations ont
¢té réalisées entre les superficies mensuelles des aires d’usage et différentes variables explicatives,
telles que les données climatiques, le nombre d’espeéces de fruits consommées ou encore la
proportion de frugivorie. Aucune corrélation n’a atteint le seuil de significativité statistique. Les
résultats sont néanmoins présentés en annexe (Annexe 5).

Enfin, ’examen de la distribution spatiale des principaux arbres fruitiers consommés révele une
forte agrégation (cf. 1.2.3. Diversité alimentaire). Les noyaux d’activité des capucins recouvrent
les zones riches en ressources, avec une extension marquée vers les populations de Copaifera en
saison seéche et de Nectandra en saison humide, suggérant une structuration partielle des
déplacements en réponse a la disponibilité de ces ressources alimentaires (fig. 17).
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Figure 16: Représentation spatiale des surfaces exploitées par saison (carte 1 et 2) et du recouvrement entre les noyaux d'activité
et les arbres fruitiers (carte 3).

1.3.2. Analyse des distances quotidiennes parcourues

La distance journaliére moyenne parcourue par le groupe au cours de I’étude était de 2567,1 +/-
4431 metres. Ces distances ont montré des fluctuations mensuelles significatives (Kruskal-Wallis,
v =13.54, df = 4, p = 0,0089). La distance journaliére moyenne était la plus élevée en octobre,
atteignant 3053 metres (+/- 435 m). En comparaison, les moyennes étaient de 2253 m (+/- 392 m)
en juin, 2233 m (+/- 361 m) en juillet, 2609 m (+/- 373 m) en novembre et 2677 m (+/- 437 m) en
décembre (fig. 17).

Variation mensuelle de la distance journaliére parcourue

3000

2500

Distance journaliére (m)

2000

juin juillet octobre novembre décembre
Mois

Figure 17: Moyenne des distances quotidiennes parcourues au cours des mois (les barres verticales représentent les écart-types et
la zone bleue représente la saison humide).

Les distances parcourues sont significativement plus importantes durant la saison humide (octobre-
décembre : 2771 m+/- 168 m) que pendant la saison séche (juin-juillet: 2245 m+/-283 m;
Wilcoxon : W= 32, p=0.00049), démontrant une augmentation des déplacements lors de la saison
humide.

Enfin, un mod¢le linéaire a été construit afin d’expliquer la distance journaliére parcourue en
fonction de différentes variables écologiques et comportementales. Le mod¢le final pondéré par la
durée du suivi, incluant comme facteurs la température maximale, la pluviométrie, le nombre
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d’especes de fruits consommeées et le mois, explique environ 54 % de la variance de la distance
journaliere parcourue (R? ajusté = 0,54, F(7, 23) = 5,99, p < 0.001).

La diversité des fruits consommés a un effet significatif et positif (p = 0,005) (fig. 19, gauche). Un
effet mensuel marqué a également été mis en évidence (fig. 19, a droite). Par rapport au mois
d’octobre, le groupe parcoure significativement moins de distance en juin (p < 0,001), novembre
(p = 0,02) et décembre (p = 0,007), tandis que juillet montrait une tendance négative non
significative (p = 0,082).

Tableau 2 : Résultats du modele linéaire de la distance journaliere parcourue selon des variables climatiques,
alimentaires et temporelles.

VARIABLE ESTIMATE STD. ERROR T-VALUE P-VALUE
(INTERCEPT) 1632,86 572,92 2,85 0,009%*
TMAX 3476 18,24 1,91 0,069.
PLUV 7,94 6,11 1,30 0,207
NB EF%)&CTESS DE 63,48 20,68 3,07 0,005%*
JUIN 785,06 171,06 4,59 <0,001%%+
JUILLET 431,99 237,67 11,82 0,082.
NOVEMBRE -527,55 211,61 22,49 0,020*
DECEMBRE -552,87 184,94 2,99 0,007%*

Codes de significativite : . : p < 0,1 ; *:p<0,05; **: p<0,0] ; ***: p <0,001.
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Figure 18: Effet de la diversité des espéces de fruits consommés (a gauche) et des mois (a droite) sur les distances journaliéres
parcourues.
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2. Consommation de cceurs de palmier

2.1.  Dynamique temporelle du comportement
2.1.1. Saisonnalité de la consommation

Les observations ont été récoltées selon la méthode « All Occurrences » (Martin & Bateson, 2007).
Au cours des 31 journées d’étude, 181 observations ont été réalisées. L’analyse descriptive montre
une forte hétérogénéité temporelle de ces observations, concentrée presque exclusivement en
saison seche: 171 des 181 arrachages recensés ont eu lieu entre juin et juillet (fig. 20). Cette
disparité saisonnicre est confirmée par des tests du x> (%> = 305,3, ddl =2, p <0,001).

Nombre d'observations par mois

Bleu clair = saison humide
X2 =305.3, p < 0.001

Nombre d'observations

7
[ 2 :

juin juiliet octobre novembre décembre

Mois

Figure 20: Représentation des consommations des cceurs de palmier selon le mois (en abscisse) et la saison (bleu clair).

2.1.2. Facteurs climatiques

La probabilité d’observer un arrachage de coeur de palmier est donc trés fortement associée a la
saison : sur 13 journées d’arrachage, 11 ont eu lieu en saison seche contre seulement 2 en saison
humide. Le test exact de Fisher confirme le caractére hautement significatif de cette différence (p
=0,00016 ; odds ratio = 26,5).

Le nombre d’observations (n = 181) a également ét¢ comptabilisé par jour. Un maximum de 30
observations sur une journée a été observé en juin alors qu’en saison humide, aucune journée n’a
dépassé 7 observations. Un modele de régression de quasi-Poisson (tableau 3) a été ajusté pour
expliquer I’intensité du comportement (nombre de cceurs de palmier consommés) sur I’ensemble
des journées d’observations (n = 31). Les variables retenues sont la température maximale et la
pluviométrie.

Tableau 3 : Résultats du modele de I’intensité de la consommation de cceurs de palmier selon les
facteurs climatiques.

VARIABLE ESTIMATE ECART-TYPE -VALUE P-VALUE
(INTERCEPT) 3,59210 1,53232 2,344 0,0259*
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T° MAXIMALE \ -0,05376 0,05611 0,958 0,3466
PLUVIOMETRIE -0,10058 0,05196 -1,936 0,0624.

Code de significativitée : . : p < 0.1; *:p < 0.05.

Le mode¢le quasi-Poisson n’indique qu’une tendance de la diminution du nombre d’arrachages avec
I’augmentation des précipitations (5 =-0,10, p = 0,062). La température maximale ne présente pas
d’effet significatif (f = -0,05, p = 0,346).

2.2. Influence de I’age et du sexe des individus

Nous avons ensuite examing¢ la répartition de ce comportement selon 1’age et le sexe des individus
et les caractéristiques des palmiers ciblés. Le nombre d’observations d’arrachage de cceur de
palmier varie fortement selon la classe d’age : 1a majorité des comportements a été enregistrée chez
les males (n = 67) puis les subadultes (n = 63), suivis des juvéniles (n = 46). Les femelles adultes
sont beaucoup moins représentées (n = 4) (fig. 21, a droite).

La taille des palmiers exploités (estimée a partir du DBH) différe significativement selon 1’age des
individus (Kruskal-Wallis, y?=43,98, df =3, p <0,00001, n = 175). Les comparaisons post-hoc de
Dunn, ajustées par la méthode de Bonferroni, révelent que les juvéniles exploitent des palmiers
significativement plus petits que les autres classes d’age (p < 0,005). Par ailleurs, les subadultes
prélevent également des palmiers plus petits que les males adultes (p = 0,049) (fig. 21, a gauche).
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Figure 9: Distribution du diamétre des coeurs de palmier avec significativité des test de Dunn sur les barres horizontales (a
gauche) et du nombre d'observations (a droite) selon la classe d'dge.

La taille moyenne des palmiers exploités, bien que trés variable au sein de chaque classe d’age,

augmente avec 1’age des individus : de 4,7 cm (+/- 2,2) chez les juvéniles a 8,27 cm (+/- 2,66)
chez les males et 9,8 cm (+/- 2,7) chez les femelles adultes.
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2.3.  Acquisition des compétences et efficacité

Ces observations soulévent la question de I’acquisition de compétences avec 1’dge, en particulier
concernant I’efficacité du comportement d’arrachage de coeurs de palmier.

Afin de mieux comprendre ce processus, nous avons testé¢ si la durée d’arrachage (apres
transformation logarithmique) variait en fonction de la taille du palmier (DBH) et de la classe d’age
des individus. La durée moyenne d’arrachage était de 09 minutes et 55 secondes (+/- 08 min 59
sec) montrant une grande variabilité. Les males adultes prenait 11 minutes et 01 seconde (+/-
07 min 29 sec) pour extraire les cceurs de palmier alors que les femelles adultes prenaient 19
minutes et 30 secondes (+/- 17min 12 sec), les subadultes 10 minutes et 33 secondes (+/- 11 min
12 sec) et les juvéniles 05 minutes et 56 secondes (+/- 03 min 35 sec).

Le modele linéaire présenté ci-dessous (tableau 4) indique que la durée d’arrachage augmente
significativement avec la taille du palmier (p < 0,001). En revanche, aucun effet indépendant

significatif de la classe d’age n’a été détecté (p > 0,05 pour tous).

Tableau 4 : Résultats du mod¢le de la durée d’arrachage selon la DBH et la classe d’age.

VARIABLE ESTIMATE STD. ERROR T VALUE P-VALUE

(INTERCEPT) 8,28 0,14 58,92 < 0,001 ***

DBH 0,13 0,02 7,09 < 0,001 %**
FEMELLE ADULTE 0,40 0,33 1,20 0,234
MALE ADULTE 0,06 0,15 0,40 0,690
SUBADULTE 0,20 0,14 1,41 0,162

Code de significativité : *** : p < 0.001.

Ces résultats sont néanmoins a nuancer. L’analyse du graphique ci-dessous (fig. 22) montre en
effet que les juvéniles (en vert) ciblent presque systématiquement des palmiers de petite taille
expliquant la courte durée d’arrache pour cette classe d’age.
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Figure 10: Relation entre la durée de l'arrachage du cceur de palmier et la taille de celui-ci en fonction de la classe d'dge.
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Enfin, ’analyse du taux de succeés montre une proportion globale de réussites tres élevée (91,7 %,
soit 166 succes pour 15 échecs) Ce taux reste relativement constant entre les différentes classes
d’age, bien que les juvéniles affichent une proportion de succes légerement plus faible (84,8 %)
que les autres groupes.

La régression logistique (tableau 5) indique que la probabilité¢ de succes diminue avec la taille du
palmier (OR = 0,75, p = 0,003), et que les males adultes (OR = 8,20, p = 0,011) et les subadultes
(OR =7,20, p = 0,014) réussissent significativement plus souvent que les juvéniles.

Tableau 5 : Résultats du modele du taux de succes selon la dimension des palmiers et la classe
d’age.

VARIABLE ESTIMATE STD. ERROR Z VALUE P-VALUE SIGNIF.
(INTERCEPT) 3.20 0.69 4.64 0.000004 oAk
DBH -0.29 0.10 -2.96 0.003 *x
INDIVIDUALAF 17.36 1917.08 0.009 0.993
INDIVIDUALAM 2.10 0.83 2.53 0.011 *
INDIVIDUALSUBA 1.97 0.80 2.46 0.014 *

% < 0.001, ** p<0.01, * p<0.05

Probabilité de succés selon le DBH et la classe d’age
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Figure 11: Représentation graphique de la probabilité de succes selon la taille du palmier et la classe d'dge.
La probabilité de succes lors de I’arrachage diminue avec la taille du palmier (DBH), mais reste
nettement plus €levée pour les males adultes et subadultes que pour les juvéniles. La courbe des

juvéniles (en vert, fig. 23) montre une courbe vers le bas plus marquée, indiquant qu’ils sont plus
sensibles a la difficulté li¢e a la taille du palmier.
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2.4. Caractéristiques comportementales de la consommation

La consommation de cceurs de palmier implique une séquence comportementale stéréotypée. Celle-
ci débutait par I’arrachage des feuilles externes du palmier, une a une, a 1’aide des dents et/ou des
quatre membres, sans ingestion de ces parties. Les individus accédaient ensuite a la feuille centrale
encore fermée (« spear leaf »), qu’ils ouvraient manuellement. Cette ouverture donnait acces au
cceur du palmier, situé a la base de la feuille. Le coeur était alors détaché du tronc a 1’aide des dents,
manipulé dans son intégralité, puis entierement consomme.

Au total, 181 épisodes de consommation de cceurs de palmier ont été documentés. Parmi ceux-ci,
11 cas de partage alimentaire (« food sharing ») ont été observés, tous initiés par des males adultes,
ainsi que 9 cas de dérobade alimentaire (« robbing »), également exclusivement par des males
adultes. Par ailleurs, 25 occurrences d’observation active d’un congénére en train de consommer
un ceeur de palmier ont été notées, dont 19 concernaient des individus immatures.
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Discussion

1. Ecologie alimentaire et modulation des déplacements

Chez Sapajus cucullatus, la composition du régime alimentaire et ['utilisation de 1’espace tend a
varier en fonction de la disponibilité des ressources, et particulierement des fruits, souvent plus
abondants et diversifiés en saison humide (Di Bitetti, 2001 ; Felton et al., 2008 ; [zar, 2004 ; Luccas
et Izar, 2021; Mikich & Liebsch, 2013). Cette étude visait a caractériser la flexibilité alimentaire et
spatiale de Sapajus cucullatus en analysant les variations saisonnieres de son régime alimentaire et
de ses déplacements. L’accent a été mis sur la réponse comportementale aux fluctuations de la
diversité des fruits, ressource centrale chez cette espéce néanmoins opportuniste. Trois hypothéses
ont été testées : (i) la proportion de fruits dans le régime augmente en saison humide ; (ii) 1’aire
d’usage est plus grande en saison humide ; (iii) la diversité alimentaire favorise I’augmentation des
distances journaliéres parcourues.

Comment le régime alimentaire varie-t-il entre les saisons ?

Sur I’ensemble des activités répertoriées (n = 12440), prés de la moitié¢ (47 %) relevait de
comportements alimentaires, confirmant ainsi que la recherche de nourriture constitue 1’occupation
principale du groupe. L’alimentation a néanmoins fortement varier, elle représentait prés de 60%
des comportements observés en saison seéche et seulement 41% en saison humide. Parmi ces
comportements alimentaires, la frugivorie prédominait largement (n = 2660 observations). Ces
données confirment le caractére opportuniste de 1’espece, tout en soulignant sa nette préférence
pour les fruits. Elles rejoignent les observations effectuées chez différents cébidés, tels que Sapajus
cucullatus (Izar, 2004 ; Martins et al., 2019 ; Mikich et Liebsch, 2013), S. xanthosternos (Canale
et al., 2016), Cebus kaapori (De Oliveira et al., 2014) et S. appella (anciennement Cebus appella :
Galetti et Pedroni, 2009).

L’analyse temporelle révele une augmentation progressive de la frugivorie au fil des mois,
parall¢lement a un déclin marqué de I’herbivorie, dominante en juin-juillet mais en nette régression
a partir d’octobre. L’herbivorie domine la saison seche alors que la frugivorie atteint un niveau
significativement plus élevé en saison humide, probablement en lien avec les précipitations accrues
de la saison humide favorisant I’abondance des ressources fruitiéres a cette période (Luccas & Izar,
2021 ; Izar, 2004 ; van Schaik et al., 1993). De plus, la forte corrélation négative entre frugivorie
et herbivorie suggere un mécanisme de compensation alimentaire. Lorsque les fruits se raréfient,
les capucins se tournent vers des ressources végétales alternatives, souvent moins nutritives,
comme observé chez de nombreuses especes opportunistes (Altmann, 1998 ; Di Bitetti, 2001 ;
Felton et al., 2008 ; Gazagne et al., 2020a ; Hemingway et Bynum, 2005 ; Peres, 1994), y compris
S. cucullatus (De Zorzi et al., 2024 ; Mikich & Liebsch, 2013).

La diversité des especes exploitées suit également un rythme saisonnier : 44 especes de fruits sont
consommeées en saison humide, contre seulement 20 en saison séche. L’indice de Shannon confirme
¢galement une diversité plus élevée en saison humide, en lien avec la phénologie des arbres fruitiers
(Van Schaik et al., 1993). Un phénomene de transition alimentaire est d’ailleurs observé entre la
saison seche et la saison humide, passant d’un régime principalement herbivore a une importance

39



consommation de fruits. Cette transition vers une diete herbivore est d’ailleurs accompagnée par
une diminution de la diversité des espéces consommées, exacerbée par les comportements
herbivores qui reposent presque exclusivement (93%) sur les feuilles de broméliacées (30%), ainsi
qu’Euderpe edulis dont les feuilles (36%) et les cceurs sont consommés (27%).

Enfin, nos résultats ont identifi¢é deux especes clé dans le régime alimentaire du groupe suivi :
Copaifera trapezifolia en saison seche et Nectandra oppositifolia en saison humide. Dans les foréts
tropicales, ou les fruits mirs ne sont disponibles qu’en moyenne un mois et demi (Hemingway et
Bynum, 2005), cette alternance traduit une exploitation ciblée d’especes clés distinctes selon la
période (De Oliveira et al., 2014). Définies comme des ressources a la fois accessibles, nutritives
et abondantes (Lambert & Rothman, 2015 : Lim et al., 2021), ces espéces contribuent a optimiser
la courte fenétre de fructification et refletent 1’adaptabilité des capucins face aux contraintes
saisonnigéres.

Dans I’ensemble, ces résultats mettent en évidence une stratégie alimentaire fine, modulée par la
disponibilité saisonniére des ressources. IIs démontrent une frugivorie accrue en saison humide,
soutenue par une diversité d’espéces importantes bien que certaines especes soit préférentiellement
consommeées. Ces observations confirment donc notre premiére hypothése, la part de frugivorie
dans la dicte et la diversité des espéces consommeées augmentent toutes les deux durant la saison
humide. Par ailleurs, [D’exploitation récurrente de certaines especes clés pourrait influencer
plusieurs aspects de 1’écologie du groupe, dont notamment ses déplacements et les habitats
exploités (D1 Bitetti, 2001 ; Lim et al., 2021).

L’aire d’usage est-elle plus grande en saison humide afin de maximiser I’exploitation des
différentes ressources fruitieres ?

Sur I’ensemble de I’étude, 1’étendue de 1’aire d’usage du groupe a fortement vari¢ selon les mois.
Le mois d’octobre présente les valeurs maximales, soit pres du triple de la superficie observée en
juin et plus du double de celle de décembre. La surface exploitée par le groupe au mois d’octobre
est donc comparable la surface totale utilisée durant I’enti¢reté de 1’étude. Au niveau saisonnier,
les variations sont moins marquées, la surface exploitée par le groupe en saison seche était tres
proche de celle de la saison humide. Cependant, méme si ces valeurs sont proches, nos résultats
montrent une nette démarcation entre les noyaux d’activité entre ces deux saisons (fig. 17).

L’analyse ne montre aucune corrélation statistique significative entre la taille de 1’aire d’usage et
les variables climatiques, le nombre d’especes de fruits consommées ou méme la proportion de
temps consacr¢ a la frugivorie. Toutefois, la cartographie des noyaux d’activit¢é montre un
recouvrement marqué avec les peuplements de Copaifera trapezifolia en saison séche et de
Nectandra oppositifolia en saison humide, indiquant que la distribution des ressources clés
structure 1’habitat utilisé par le groupe (D1 Bitetti, 2001 ; Lim et al., 2021). L’analyse spatiale de
ces especes (indice de Clark-Evans) montre qu’elles présentent une distribution agrégée, ce qui
implique que leur consommation par les capucins leur permet de réduire la superficie des habitats
qu’ils exploitent en suivant la distribution des ressources principales de leur diete (Di Bitetti, 2001 ;
Peres, 1994). Cette adaptation leur permet a nouveau de maximiser les courtes fructifications de
ces différentes especes (Hemingway et Bynum, 2005) tout en minimisant leurs déplacements afin
d’optimiser le gain d’énergie, s’assurer d’une disponibilté de ressources relativement stables,
d’évoluer dans un environnement connu et méme de réduire les risques de rencontrer un autre
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groupe (D1 Bitetti, 2001 ; Gazagne et al., 2020a,b ; Lim et al., 2021 ; Peres, 1994 ; Reyna-Hurtado
etal., 2017).

Outre la disponibilit¢ des fruits, les aires d’usage exploitées au cours des saisons présentent
¢galement des habitats trés différents offrant au groupe suivi des opportunités variées. En effet,
I’aire d’usage de la saison seche qui suit la distribution des Copaifera, se situe presque
exclusivement au sein du PECB. Copaifera trapezifolia est une espece longévive, de succession
tardive voire climacique, présente dans les foréts ombrophiles primaires (Da Trindade et al., 2018 ;
Milani et al., 2012). En plus de leur fruits, ils sont également exploités comme site dortoir durant
la saison séche (Kaisin, pers.info.). Le choix des sites dortoirs par les primates influence
directement la dispersion des graines, un processus clé pour la régénération et le maintien de la
structure des foréts. Ces sites conditionnent la connectivité, la diversité et la résilience des
écosystémes forestiers (Brotcorne et al., 2014 ; Gazagne et al., 2020b ; Smith et al., 2017). De plus,
cette zone au sein du PECB correspond a une forét primaire dont les canopées hautes offrent des
sous-bois ombragés et humide ou E. edulis, espeéce sciaphile largement consommée durant les
comportements herbivores en saison séche, est particuliecrement abondante (Fantini et Guries, 2007
; Henderson, 2000 ; Leal et al., 2022 ; Schulz et al., 2016). L’exploitation de cette zone par S.
cucullatus a cette période, en suivant la disponibilité d’une ressource principale, influence donc
potentiellement d’autres aspects de leur régime alimentaire et méme la santé globale du milieu.

En revanche, 1’aire d’usage utilisée en saison humide s’étend sur des milieux beaucoup plus
hétérogenes. Le groupe exploite donc fréquemment des plantations de pins et des foréts secondaires
en régénération. A cette saison, ils ont méme été observés dans les cultures de mais en bordure de
foréts a deux reprises. A nouveau, ces observations sont en lien avec la distribution et 1’écologie
de Nectandra oppositifolia. Cette espece pionniere d’habitats ouverts est abondante dans les
milieux en régénération et notamment au niveau de trouées causées par les cultures anthropiques
(Castello et al., 2015 ; Granato-Souza et al., 2018). L’exploitation de cette ressource clé semble a
son tour déterminer I’écologie générale du groupe en saison humide.

Pour finir, I’exploitation de ressources agrégées et abondantes peut influencer la composition des
groupes chez les primates (Gazagne et al., 2020b). Premiérement, leur forte disponibilité soutient
la formation de grands groupes, ce qui explique potentiellement la taille du groupe suivi (+/- 34
individus), deux fois plus grands que les groupes de S. cucullatus observés au sein du PECB (17
individus en moyenne : Presotto et Izar, 2010). Le nombre important d’individus influence a son
tour les déplacements du groupe en raison de la compétition alimentaire intra-groupe (« pushing
forward effect ») favorisant I’augmentation des distances parcourues quotidiennement (Gazagne et
al., 2020b ; Markham et al., 2015) tel qu’observé dans nos résultats (cf. point suivant).

En somme, les habitats exploités par les capucins semblent fortement structurés par les principales
especes de fruits consommeés. Ces especes clés semblent méme définir de nombreux aspects de
I’écologie du groupe (site dortoir, autres ressources alimentaires exploitées, déplacements ou type
d’habitat). Méme si la surface exploitée est légerement plus étendu en saison humide, elles restent
globalement similaires entre les saisons et traduisent davantage un décalage spatial (« shift »)
qu’une réelle expansion. Seul le mois d’octobre se distingue, avec une augmentation marquée de
’aire d’usage, probablement liée a un accroissement des distances journalieres en réponse a une
exploration plus intense.
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L’augmentation de la diversité des ressources alimentaires favorise-t-elle les déplacements et les
distances quotidiennes parcourues ?

La distance journaliére moyenne parcourue par le groupe au cours de I’étude était de 2567,1 +/-
443,1 metres. Ces résultats sont légérement supérieurs mais globalement comparables aux
observations ultérieures réalisées sur d’autres especes de cébidés (2173 +/- 400 m chez Cebus
kaapori ; 2357 +/- 506 m pour Cebus capucinus ; 2173 m pour Sapajus apella : De Oliveira et al.,
2014).

Les distances journaliéres parcourues par le groupe varient de fagon significative selon les mois et

sont également plus importantes en saison humide. Ces résultats soutiennent 1’hypotheése d’une
stratégie a hauts colts et halits rendements (“high-cost, high-yield” : Harrison, 1985), ou
I’augmentation des déplacements permet de tirer profit d’une plus grande diversité de fruits. Le
modele linéaire confirme ces résultats en démontrant un effet positif du nombre d’espéces de fruits
consommeés sur la variation des distances parcourues quotidiennement. Ce résultat suggere que la
diversité fruiticre favorise des parcours plus longs, reflétant la stratégie adaptative des capucins
face a une plus grande disponibilit¢ de ressources et confirmant notre prédiction d’une
augmentation des déplacements lors des périodes de forte diversité fruitiére. Ce pattern est cohérent
avec les observations chez d’autres Sapajus (De Oliveira et al., 2014 ; Di Bitetti, 2001 ; Janson,
1998), ou I’augmentation de la disponibilité en fruits les conduit a se déplacer davantage afin d’en
optimiser 1’exploitation.

A P’inverse, I’augmentation des déplacements pourraient également favoriser la consommation
d’un plus grand nombre d’espéces végétales de maniere opportuniste. Nos résultats ne semblent
néanmoins pas corroborer cette hypothese. En saison humide lorsque les déplacements augmentent,
le groupe consomme majoritairement une seule espece de fruit dont la distribution est agrégée. Ce
constat ne semble donc pas refléter un comportement exploratoire permettant une prospection fine
de I’habitat a la recherche de ressources complémentaires. De plus, I’augmentation des distances
journalieres ne représentent pas une augmentation de la surface exploitée. En effet, comme observé
précédemment, les aires d’usages et les noyaux d’activité sont 1égérement inférieurs en saison
humide. D¢s lors, le groupe parcourt en réalité de plus longues distances sur un territoire plus
restreint, optimisant encore d’avantage leur prise de nourriture et leur balance énergétique en
fréquentant assidiment les zones ou les ressources clé sont les plus abondantes (Di Bitetti, 2001).
Chez les primates, les colits énergétiques liés aux déplacements représentent la proportion la plus
importantes des dépenses totales d’énergie (Granatowsky & Ross, 2020 ; Wall et al., 2023). En
limitant 1’aire exploitée aux zones au sein desquels les arbres fruitiers préférentiels sont
particulierement abondants, les capucins semblent donc faire preuve d’une stratégie trés efficace
reposant probablement sur des capacités cognitives élaborées (Janson, 1998).

Cependant, les résultats observés au niveau des distances journalieres ainsi que ceux de I’aire
exploitée par le groupe au niveau mensuel montrent une nette augmentation au mois d’octobre. Ce
mois semble représenter une période charniére pour le groupe suivi. Le noyau d’activité du groupe
suit les populations de Nectandra dont ils se nourrissent déja abondamment, alors que leur aire
d’usage s’étend encore largement sur les zones exploitées en saison séche. De plus, les distances
journalieres sont considérablement plus importantes qu’au cours des autres mois de suivi. Ces
observations suggerent qu’une phase d’exploration est adoptée afin de prospecter leur
environnement et d’en évaluer I’abondance des ressources. Ce type de comportement a déja été
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observé chez certains primates (De Oliveira, 2014 ; Di Bitetti, 2001 ; Gazagne et al., 2020 ;
Hemingway et Bynum, 2005), qui augmentent leurs déplacements a la recherche de ressources plus
prévisibles et accessibles.

En effet, plusieurs travaux suggerent que les déplacements des capucins et d’autres primates
reposent sur des capacités cognitives avancées (JanMaat et al., 2006 ; Janson, 1998, 2007, 2016 ;
Bufalo et al., 2025). Les capucins montrent une mémoire spatiale ¢laborée leur permettant de se
rappeler ’emplacement de ressources fruitiéres et de planifier leurs trajets pour les exploiter
efficacement (Janson, 1998, 2007, 2016). Selon Janson (1998), ils sont méme capable d’anticiper
la récompense attendue lors de visites a certains arbres fruitiers et de connaitre 1’état de
renouvellement des ressources alimentaires. De plus, des études récentes sur le tamarin-lion noir
(Leontopithecus chrysopygus) révelent que ces primates intégrent le contexte environnemental
dans la planification de leurs déplacements (Bufalo et al., 2025). Ces résultats laissent penser que
I’augmentation des distances journalieres observée chez les capucins suivis durant la phase de
transition en octobre mais également durant la période de forte diversité fruitiere en saison humide
pourrait mobiliser des processus cognitifs complexes.

Nos résultats montrent donc que I’augmentation de la diversité fruitiére ainsi que la recherche
d’aliments préférentiels favorise I’augmentation de déplacements quotidiens chez les capucins. Les
distance parcourues sont donc plus importantes lorsque la frugivorie et le nombre d’espéces
consommeées augmentent mais montrent des valeurs maximales en octobre lorsque le groupe
recherche les especes préférentielles. Si les distances parcourues s’allongent en saison humide, ils
ne traduisent pas une expansion de I’aire exploitée mais plutot une intensification de I’exploration
a I’intérieur d’un territoire restreint.

Ces résultats, cohérent avec 1I’hypothese de stratégies a hauts cofits et hauts rendements (Harrison,
1985), soulignent I’importance de la diversité alimentaire comme déterminant de 1’écologie
spatiale des capucins. Ainsi, I’adaptation des déplacements et le changement d’habitat exploité
permet au groupe d’accéder a une plus grande diversité de ressources alimentaires, tout en réduisant
le temps consacré a I’alimentation en saison humide.

2. La consommation de cceurs de palmier

La consommation de cceurs de palmier par les primates sauvages reste un comportement rarement
décrit dans la littérature scientifique, bien que ces ressources soient présentes dans la plupart des
foréts tropicales (Brocardo et al., 2010 ; Leal et al., 2022 ; Lee & Balick, 2008). La rareté de ce
comportement au sein des différents taxons pourrait s’expliquer par plusieurs facteurs.

D’une part, I’extraction des cceurs de palmier présenterait un cotit énergétique élevé. Ensuite, méme
si cette ressource est particulierement riche en fibres alimentaires et en eau, elle semble assez
pauvre nutritionnellement (Quast et Bernhardt, 1978 ; Salvi et Katewa, 2014). Enfin, dans le cas
d’Euterpe edulis, ce comportement implique un caractére destructif pour la plante, qui empéche
une exploitation récurrente sur un méme individu (Brocardo et al., 2010). Ainsi, la décision
d’exploiter cette ressource semble relever d’un compromis adaptatif d’investir un effort important
pour obtenir un aliment riche en eau et en fibres, mais pauvre en énergie, dans des contextes
écologiques contraints. Afin de comprendre ce comportement rare, nous avons testé trois
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hypotheses ; (i) La consommation de cceurs de palmier représente une ressource exploitée lorsque
les ressources préférentielles viennent a manquer ; (ii) Cette consommation varie en fonction de
facteurs climatiques et augmentent avec les fortes chaleurs ; (ii1) Le comportement n’est pas réparti
de maniére homogene au sein du groupe, les males adultes le manifestent plus fréquemment et
présentent une meilleure efficacité.

Cette consommation varie-t-elle en fonction d’autres ressources alimentaires ?

Nos résultats mettent en évidence une forte variabilité saisonniére dans 1’exploitation des cceurs du
palmier Euterpe edulis par Sapajus cucullatus, avec une nette concentration des arrachages en
saison séche (94 % des occurrences). Cette tendance est confirmée par des tests ¥? sur les mois et
sur les saisons (p < 0,001), ainsi que par le test exact de Fisher appliqué aux journées d’arrachage
(p <0,001). Les analyses confirment que la probabilité¢ de consommation est significativement plus
¢élevée en saison séche qui coincide avec une réduction marquée de la disponibilité fruitiere dans
la zone d’étude (Luccas & Izar, 2021 ; Izar, 2004).

De plus, E. edulis apparait comme une ressource clé dans la di¢te du groupe suivi, consommée
sous deux formes : les feuilles et les ceeurs. A ’échelle globale, ces ressources représentent
respectivement 10 et 7% de la dicte des capucins suivis et les feuilles représentent a elles seules
pres de 17 % du régime herbivore du groupe. En saison séche, I’importance de cette espece
augmente fortement. Feuilles et cceurs combinés représentent alors 66 % de I’herbivorie, dont 27
% proviennent spécifiquement de la consommation des cceurs de palmier. Cette intensification de
I’exploitation se produit & un moment ou la proportion de comportements frugivores représente
moins de 32 % des comportements alimentaires. En outre, cette consommation saisonniére ne
refléte pas la maturation des cceurs de palmier qui constituent une ressources disponible toute
I’année sans variation d’abondance marquée (Dos Reis et al., 2000 ; Orlande et al., 1996).

Ces résultats soutiennent 1’hypothése selon laquelle les cceurs de palmier agissent comme une
ressource de substitution, exploitée lorsque les ressources préférentielles a forte valeur énergétique
deviennent rares (Altmann, 1998). Des observations similaires ont été rapportées chez Sapajus
cucullatus (Brocardo et al., 2010 ; Taira et Izar, 2007), S. nigritus (Souza dos Santos et al., 2023),
Gorilla gorilla gorilla (Fay et al., 1989) et Ateles chamek (Felton et al., 2008), ou I’exploitation
des cceurs de palmier augmente lorsque fruits ou autres ressources principales se raréfient.

Par ailleurs, chez les primates, les colits énergétiques liés a I’alimentation représentent une
proportion modeste des dépenses totales comparativement aux déplacements (Granatowsky &
Ross, 2020 ; Wall et al., 2023). Ce constat est d’autant plus pertinent que nos résultats montrent,
en saison seche, I’utilisation d’un noyau d’activité relativement restreint et concentré a I’intérieur
du parc (fig. 17). Cette zone, caractérisée par des canopées hautes, offre des sous-bois ombragés et
humides ou les populations d’ Euterpe edulis sont particuliecrement abondantes (Fantini et Guries,
2007 ; Henderson, 2000 ; Leal et al., 2022 ; Schulz et al., 2016). L’exploitation de cette ressource
pourrait donc répondre aux contraintes liées aux déplacements et au noyau d’activité exploité
durant la saison seche.

Enfin, I’exploitation d’une ressource peut dépendre des caractéristiques morphologiques de chaque

espece (Hemingway et Bynum, 2005). Les capacités masticatoires du genre Sapajus, notamment
liées a la créte sagittale et a la forte insertion des muscles masséters, permettent I’exploitation de
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végétaux coriaces ou fibreux (Brockman & van Schaik, 2005 ; Kinzey, 1992 ; Terborgh, 1983 ;
Lynch Alfaro et al., 2012b). L’anatomie cranienne des capucins robustes pourrait donc favoriser
I’acces a ce type de ressource et réduire le colt énergétique de son exploitation (Wall et al., 2023).

En somme, nos résultats montrent que 1’exploitation des cceurs de palmier par S. cucullatus est
marquée par une nette polarisation saisonniére et un potentiel caractére opportuniste. Elle est
favorisée lorsque la disponibilité fruitiere diminue, reflétant une stratégie adaptative intégrant les
cceurs de palmier comme ressource de substitution, mais aussi comme ¢lément de diversification
alimentaire. Elle s’inscrit dans un régime alimentaire flexible permis par des caractéristiques
morphologiques et comportementales propres a I’espéce, tout en tenant compte des contraintes
énergétiques, nutritionnelles et spatiales propres a chaque saison.

Les variations climatiques influencent-elles se comportement ?

Nos analyses montrent que la probabilité¢ d’occurrence du comportement étudi€ ainsi que son
intensité (mesurée par le nombre de cceurs de palmier arrachés par jour) varient fortement en
fonction de la saison. En revanche, la température ne constitue pas un facteur significatif, tandis
que la pluviométrie présente seulement une tendance a réduire 1I’exploitation de cette ressource.

Comme développé aux points précédents, ce schéma s’inscrit dans un contexte alimentaire plus
large, ou la saison seéche se caractérise par une forte herbivorie, dominée par E. edulis et Bromelia
spp., et par une frugivorie réduite. L’ importante exploitation des cceurs de palmier en saison seéche
suggere que les capucins recherchent un équilibre nutritionnel (« nutrient balancing » ; Felton et
al., 2009) et des ressources de substitution durant une période lors de laquelle les fruits deviennent
plus rares (Altmann, 1998).

Néanmoins, en saison seche, au-dela des précipitations quotidiennes, le climat présente un taux
d’humidité globalement moins ¢élevé et les points d’eau se raréfie nécessairement durant cette
période. L’utilisation de la pluviométrie comme unique proxy de la disponibilité en eau peut donc
avoir certaines limites et ne pas refléter les réelles conditions écologiques du milieu. De plus, la
principale source d’eau des primates arboricoles provient essentiellement de la consommation de
végétaux qui en sont riches, et notamment de fruits charnus (Sharma et al., 2016) devenus rares en
saison séche. De¢s lors, la forte saisonnalit¢é du comportement et la faible tendance de la
pluviométrie a réduire la consommation de cceurs de palmiers, exacerbés par 1I’importante teneur
en eau de cette ressource (Quast et Bernhardt, 1978 ; Salvi et Katewa, 2014) pourrait tout de méme
refléter la recherche de ressources hydriques par les capucins.

Nos résultats suggerent donc que ce comportement s’inscrit dans un processus de diversification
alimentaire en réponse a la diminution des comportements frugivores observés en saison séche. Il
refléte le caractére opportuniste de I’espece au regard de [I’habitat exploité mais aussi une
adaptation alimentaire en réponse a la diminution drastique de la consommation de fruits qui leur
fournissent habituellement des nutriments essentiels et une part importante de leur hydratation.

L’arrachage de cceurs de palmier représente-il un phénoméne d’apprentissage social ?

La répartition de E. edulis et S. cucullatus se chevauche largement dans la Forét Atlantique
brésilienne. Pourtant, la prédation des coeurs de palmier par les capucins n’a été observée que dans
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quelques localités et reste absente de nombreuses zones ou ces especes coexistent (Brocardo et al.,
2010). II est donc probable que I’exploitation de cette ressource soit en lien avec I’existence d’une
culture au sein du groupe, comme déja observée chez cette espece dans le cadre de 'utilisation
d’outils ou la manipulation de nourriture (Canale et al., 2009 ; Canteloup et al., 2021 ; Fragaszy et
al., 2013 ; Perry, 2011 Rocha et al., 1998). Cet héritage culturelle repose sur I’apprentissage social
et I’observation directe entre individus (Canteloup, 2021 ; Dindo et al., 2009 ; Perry, 2011). En
effet, I’extraction du méristéme apical requiert de la dextérité et un effort physique important.

Nos résultats démontrent que le comportement n’est pas uniformément réparti au sein du groupe
corroborant les observations de Brocardo et al. (2010). Les males adultes et les subadultes
concentrent la majorité des arrachages et présentent les taux de succes les plus élevés, notamment
face aux palmiers de grand diametre. Les juvéniles, en revanche, ciblent préférentiellement des
arbres de plus petit diamétre, avec un taux de succes moindre (84,8 %). De plus, dans notre étude,
la durée d’arrachage ne varie pas selon 1’dge mais uniquement selon la dimension des palmiers.
Cependant les males adultes tendent a cibler des palmiers de plus grand diameétres que les autres
classes d’age. Ces observations suggerent donc que 1’efficacité technique est acquise tot, mais que
la performance face a des palmiers de plus grande taille dépend, quant a elle, de I’expérience et de
facteurs physiques.

De plus, nous avons dénombré 25 comportements d’individus observateurs durant 1’étude. Sur ces
25 observations, les observateurs étaient des individus immatures dans la grande majorité des cas
(n = 19). Ce constat semble confirmer I’hypothése d’un apprentissage social. En effet, chez les
cébidés, les jeunes peuvent généralement approcher et interagir librement avec les autres membres
du groupe sans subir de représailles, méme aprés 1’age de deux ans (Fragaszy et al., 2013 ; Perry,
2011). Cette tolérance, qui inclut méme parfois le partage ou le chapardage, favorise 1’acquisition
de comportements alimentaires par observation directe (Canteloup et al., 2021 ; Perry, 2011). Les
individus plus jeunes scrutent donc librement et préférentiellement les congénéres consommant des
aliments rares ou difficiles a traiter et adoptent souvent les mémes techniques de fourragement
(Canteloup et al., 2021 ; Perry, 2011).

Enfin, le biais sexuel et ontogénique pourrait aussi refléter d’autres processus morphologiques et
sociaux chez cette espece. D’une part, le dimorphisme sexuel marqué pourrait conférer aux males
adultes une plus grande force physique facilitant I’arrachage des cceurs de palmier (Delval et al.,
2025 ; Fragaszy et al., 2016 ; Lynch Alfaro et al., 2012b). Cette efficacité accrue pourrait a son
tour renforcer I’apprentissage social par un biais de prestige, selon lequel les individus naifs
privilégient 1’observation et I’imitation des congénéres les plus performants et de plus haut rang
social (Henrich & Gil-White, 2001 ; Canteloup et al., 2021). De plus, selon Canteloup (2021), les
femelles capucins utilisent moins fréquemment les outils, ce qui signifie que la diffusion sociale
naturelle de traits comportementaux tels que ’utilisation d’outils et I’accés a ces ressources est
favorisée chez les males adultes de haut rang. Enfin, la formation de grands groupes (+/- 35
individus dans le groupe suivi) est un facteur démographique connu pour favoriser I’émergence et
la diffusion de nouveaux comportements chez les primates (Calheigo Coelho et al., 2024 ;
Canteloup et al., 2021). Dans ce contexte, I’intégration d’informations sociales liées a I’efficacité
d’un comportement, combinée a des indices de rang social du démonstrateur, peut orienter les
préférences d’apprentissage des individus. Lorsque ces préférences se diffusent a 1’échelle
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collective, elles peuvent conduire a I’émergence de traditions comportementales stables (Canteloup
et al., 2021).

Nos résultats confirment que la consommation de cceurs de palmier par Sapajus cucullatus est un
comportement rare mais crucial dans certaines conditions, fortement modulé par la saison, marqué
par une sélectivité liée a 1’age et au sexe et porteur d’implications écologiques et de conservation.
La forte saisonnalit¢ du comportement observé dans notre étude suggere qu’il constitue une
stratégie adaptative, mobilisée uniquement en conditions défavorables, et non une pression
constante sur les populations d’E. edulis. Toutefois, sous I’effet du changement climatique et si la
disponibilité en fruits continue de diminuer suite aux perturbations anthropiques (Gazagne et al.,
2020a), ce comportement pourrait devenir plus fréquent et accentuer son impact sur la ressource.
Portela et Dirzo (2020) ont en effet démontré que 1’exploitation plus intensive de cette ressource
par S. cucullatus dans un milieu dégradé dont les ressources sont moins abondantes entrainaient un
rapide déclin des populations de palmier. A son tour, ce déclin engendrait des effets délétéres sur
I’ensemble des écosystémes concernés compte tenu du role clé¢ d’ Euterpe edulis dans la santé des
milieux forestiers (Galetti et al., 1999 ; Portela et Dirzo, 2020). Cette pression s’ajoute a celle déja
exercée par I’exploitation humaine des palmiers. Dans ce contexte, la migration des males adultes,
en facilitant la diffusion sociale de ce comportement vers d’autres groupes (Delval et al., 2025 ; Di
Bitetti et al., 2020), pourrait également représenter un enjeu futur car elle pourrait amplifier cette
double menace et, a terme, compromettre non seulement les populations de palmiers mais aussi la
santé et la résilience globale des écosystemes forestiers.
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Conclusion

Cette étude met en lumicre la flexibilit¢ comportementale de Sapajus cucullatus, révélant
I’importance des variations saisonniéres dans la structuration de son écologie. La disponibilité et
la diversit¢ des fruits consommés apparaissent comme des composantes centrales de son
comportement. En saison humide, la frugivorie domine, soutenue par une diversit¢ marquée, alors
qu’en saison seche, les capucins compensent la raréfaction des fruits par une forte herbivorie. Ainsi,
ces résultats confirment que la diéte de S. cucullatus repose sur une alternance opportuniste,
intégrant des especes clés selon les saisons, tout en maintenant une certaine flexibilité permettant
de répondre aux contraintes environnementales.

Sur le plan spatial, nos résultats montrent que I’aire d’usage n’augmente pas en saison humide,
mais que les noyaux d’activit¢ se déplacent selon la distribution des ressources fruiticres
préférentielles. Ce phénomeéne illustre I’importance de certaines especes clés, telles que Copaifera
trapezifolia en saison s€che et Nectandra oppositifolia en saison humide. Si ’aire exploitée reste
globalement similaire entre les saisons, les distances journaliéres parcourues augmentent de
maniére significative avec I’augmentation du nombre d’especes de fruits consommés. Ces résultats
suggerent que la stratégie adoptée par le groupe suivi lui permet de maximiser I’alimentation en
augmentant ses déplacements au sein d’un territoire restreint. Cette adaptation met en évidence la
flexibilité écologique de I’espece, mais aussi I’importance de processus cognitifs.

La consommation des cceurs de palmier d’ Euterpe edulis expose une autre facette de cette plasticité
comportementale. Bien que cette ressource soit disponible toute 1’année, son exploitation est
nettement favorisée en saison seche, lorsque la disponibilité fruitiere diminue. Ce comportement
refléte une stratégie opportuniste, ou les coeurs de palmier agissent comme ressource de substitution
participant & compenser la diminution de la frugivorie. L’extraction de cette ressource, coliteuse en
énergie, traduit un compromis adaptatif en réponse a un déficit énergétique ou nutritionnel
saisonnier. Nos observations suggerent également que ce comportement pourrait reposer sur des
processus d’apprentissage social, renforcés par des biais sexuels et ontogéniques.

Dans I’ensemble, nos résultats soulignent le role central de la diversité alimentaire et de la
distribution des ressources dans 1’écologie de S. cucullatus. Ils mettent également en évidence la
combinaison de stratégies écologiques, cognitives et sociales permettant a I’espéce de s’adapter a
des environnements marqués par une forte saisonnalité. Ces conclusions invitent ainsi a
approfondir I’étude des capacités cognitives impliquées dans la planification des déplacements, a
comparer 1’utilisation des ressources de substitution entre différentes populations et habitats, ainsi
qu’a analyser plus finement les caractéristiques nutritionnelles de ces ressources afin de mieux
comprendre leur place dans la composition du régime alimentaire.

Bien que nos analyses combinent déja des observations comportementales et des données spatiales,
des suivis a plus long terme et dans une diversité de contextes écologiques seraient nécessaires
pour mieux comprendre le lien entre contraintes environnementales, flexibilité comportementale
et transmission culturelle chez les capucins. Une telle approche contribuerait a replacer 1’étude des
primates dans une perspective plus large, ou cognition, écologie et dynamique sociale interagissent
étroitement, tout en offrant des enseignements utiles pour la conservation et la résilience des
populations face aux changements globaux.
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Annexes

Annexe 1 : Ethogramme complet des comportements recensés lors des scans et leur regroupement
en vue des analyses.

Code

Drink

FOR

AFr

AF1

AFo

Al

AV

Anting

SGR

MOV

TRAV

INACT

REST

cop

GROOM

LACT

PLAY

SOC

Nom

Drink

Foraging

Alimentation
fruits

Alimentation
flowers

Alimentation
foliage

Alimentation
invertebrates

Alimentation
vertebrates

Anting

Self-grooming

Moving

Travelling

Incative

Resting

Copulating

Grooming

Lactation

Playing

Social

Description

Individus observés entrain de boire

Recherche active de nourriture variée mais
autres que les categories suivantes

Consommation de fruits

Consommation de fleurs

Consommation de feuilles

Consommation d’invertébrés (souvent
arthropodes)

Consommation de vertébrés (souvent
grenouilles arboricoles ou oeufs d’oiseaux)

Comportement anti-parasitaire/Frotte leur
pelage avec des fourmis

Comportement de toilettage individuel

Déplacements relativement lents et aléatoires

Déplacements rapides et coordonnés dans une
direction precise

Individu observé immobile

Individu observé se reposant ou dormant

Observation d’accouplements

Toilettages partagés entre plusieurs individus

Allaitement des petits par leur mére

Individus observés entrain de jouer

Intéractions sociale (autre que le jeu ou le
toilettage)

Catégorie

Alimentation

Alimentation

Alimentation

Alimentation

Alimentation

Alimentation

Alimentation

Autres

Autres

Déplacement

Déplacement

Repos

Repos

Social

Social

Social

Social

Social

Sous-groupe
alimentation

Foraging

Foraging

Frugivorie

Herbivorie

Herbivorie

Zoophagie

Zoophagie
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Annexe 2 : Variations mensuelle du budget d’activité avec les résultats de test post-hoc de Dunn
(correction de Bonferroni). Codes de significativite : * : p < 0,05 ; **: p < 0,01 ; ***: p <
0,001.
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Annexe 3 : Liste non-exhaustive des espéces d’arbres fruitiers exploités par S. cucullatus
(seulement 34 espéces ont pu étre identifiées avec certitude).

Nom Nom scientifique Nom Nom scientifique Nom commun Nom
commun commun scientifique
Abacate Persea americana Guabiroba Campomanesia Olho de cabra Ormosia arborea

laranja guaviroba

Araca Eugenia sp. Guapeva Pouteria bullata Pérola amarela Casearia
vermelha decandra
Babacu Attalea dubia Inga Inga sessilis Pinha do brejo Magnolia ovata

ferradura
Canela Ocotea Ingazinho Inga sellowiana Pitanga vermelha Eugenia
catharinensis / laranja cerasiflora
Canela 2 Nectandra Jatoba Hymenaea Pitanguinha Eugenia sp.
oppositifolia courbaril
Embauba Cecropia glaziovii Jequitiba Cariniana Quina Solanum
estrellensis cinnamomeum
Copaiba Copaifera Jeriva Syagrus Quina 2 Solanum sp.
trapezifolia romanzoffiana
Figueira Ficus luschnatiana Jugara Euterpe edulis Samambaiagu Dicksonia
mata-pau sellowiana
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Frutinho Miconia Laranja de Protium kleinii Tapersiricdo Miconia formosa

verde cinnamomifolia mico
Fruto flor Monteverdia Liana lanca = Anemopaegma sp. Tomatinho Cordia
amarela evonymoides amarelo sellowiana
Fruto flor Doliocarpus Mini goiaba Cordiera
vermelha glomeratus myrciifolia
Fumaio Bathysa australis Néspera Eriobotrya

Japonica

Annexe 4 : Diagramme des principales especes de fruits et de feuilles (et fleurs) consommées
selon les saisons.

Diversité spécifique des ressources consommées selon la saison

Frugivorie — Saison séche Frugivorie — Saison humide

Espéce Espéce
35% . Copaifera trapezifolia . Nectandra oppositifolia
- Pinus sp - Miconia formosa
Eriobotrya japonica Attalea dubia
8% Autres Autres
Herbivorie — Saison séche Herbivorie — Saison humide
Espéce Espéce
I Euterpe eduis (feuilles) 4% I Bromeiia
Bromelia Dicksonia sp
Euterpe edulis (coeurs) 19% Euterpe edulis (feuilles)
Autres Autres

17%

Annexe 5 : Corrélations non-significatives entre les dimensions des surfaces exploitées par les
capucins et différentes variables écologiques.

L’aire d’usage (KDE 95 %) montre une corrélation non-significative négative modérée avec la

température (p = —0,7) ’intensité de frugivorie (p = —0,7) et I'indice de Shannon (p = -0.8).
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