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Estructura social y estilos de dominancia en M. tonkeana y M. fascicularis

0.) Resumen/ abstract.

Esta tesis hace un estudio comparativo de la estructura espacial de dos grupos de diferentes
especies del género Macaca, pertenecientes a diferentes grados de estilo social, usando
diferentes variables espaciales y variables sociales, y usando datos obtenidos en dos estudios
empiricos con un grupo de la especie Macaca tonkeana y un grupo de la especie M.
fascicularis, ambos del Centro de Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. Segun
Hamilton (1971) la distribucion espacial de un grupo de animales estd determinada e
influenciada por factores ecologicos externos como el riesgo de depredacion y al acceso a la
comida, pero segiin Hemelrijk (1998, 2000) la distribucion espacial de un grupo de primates se
basa en la auto-organizacion de los individuos de dicho grupo. De acuerdo al enfoque de auto-
organizacion, muchos estudios basados en especies del género Macaca han demostrado que
las especies pertenecientes a este género presentan diferentes patrones de distribucion espacial
en funcion de su grado de estilo social (Thierry, 2000). Sin embargo, los resultados obtenidos
con nuestros estudios no concuerdan con lo esperado segun la clasificacion en grados de estilo
social del género Macaca. Nuestros grupos de estudio presentan diferentes patrones de
distribucion espacial, pero no debido a que sus especies pertenezcan a diferentes grados de
estilo social, si no debido a las caracteristicas sociales locales que presentan los grupos.
Nuestros resultados nos indican que con los datos espaciales de grupos de macacos en semi-
libertad podemos obtener las caracteristicas sociales de dichos grupos, pero no el estilo social

asignado a su especie.

This thesis is a comparative study on the spatial structure of two groups of different species
of the genus Macaca (M. tonkeana and M. fascicularis), belonging to different degrees of
social style, using different spatial and social variables, and using data obtained in two
empirical studies. Both groups were raised in the Center for Primatology from Strasbourg
University. According to Hamilton (1971), the spatial distribution of an animal group is
determined and influenced by external ecological factors such as predation risk and food
access. However, according to Hemelrijk (1998, 2000), the spatial distribution of a primate
group is based on the self-organization of the individuals in that group. According to this
latter, many studies based on macaques species shown that they have different spatial
distribution patterns depending on their degree of social style (Thierry, 2000). However, the
results obtained with our studies do not agree with the classification of Macaca genus in
different social style degrees. Our study groups present different spatial distribution patterns

that are not explained by their different degrees of social style, otherwise by the local social
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characteristics that the groups present. Our results indicate the spatial data of semifree
macaque groups allow to obtain the social characteristics of these groups, but not the social

style assigned to their species.
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Estructura social y estilos de dominancia en M. tonkeana y M. fascicularis

1.) Prefacio.

La vida en grupo es muy comun en la naturaleza, existiendo un gran numero de especies
animales que viven en grupo. Las agrupaciones son muy variables, desde inmensas colonias
de cria en las que los individuos se toleran y no hay un claro reconocimiento més alld de la
pareja y las crias ni jerarquia de individuos, hasta grupos con interrelaciones sociales
complejas y jerarquia de individuos. Vivir en grupo ayuda en la crianza de los jovenes, facilita
el emparejamiento, aumenta el éxito de forrajeo, reduce el riesgo de depredacion y

proporciona proteccion contra las inclemencias del tiempo (Rubenstein, 1978).

Algunas hipotesis han propuesto los beneficios mencionados anteriormente de la vida en
grupo como las fuerzas selectivas que han dado lugar a la formacion de grupos, pero estos
beneficios mas que una causa de la vida en grupo son consecuencias de ella (Hamilton, 1971).
Hamilton (1971) propuso la teoria, del rebafio egoista, en la que intenta explicar la evolucion
hacia comportamientos gregarios y hacia la formacion de grupos como resultado de la fuerza
de seleccion natural que ejerce la depredacion marginal (depredacion ejercida en los bordes
del grupo). Segun esta teoria, como el depredador ataca a la presa mas cercana, las presas al
ver al depredador no se mantienen en su posicion inicial para evitar quedar situados en los
margenes del grupo y, por lo tanto, cerca del depredador, sino que se desplazan hacia sus
vecinos mas proximos. La evitacion egoista de la depredacion puede conducir a la agregacion
entre individuos, debido a que cuanto mayor sea el area que rodea a un individuo que no esté
ocupada por ningun otro vecino, mayor es el riesgo de seleccion por parte de un depredador
para atacar hacia esa posicion. La distribucion espacial de un grupo segin Hamilton (1971)
estd basada en poligonos cuyo numero minimo de lados (que corresponden al numero de
vecinos de un individuo) sea suficiente para que el riesgo de depredacion del individuo
disminuya (ver capitulo 2). Por tanto, Hamilton basa la formacion de los grupos en la fuerza
selectiva que ejerce la depredacion marginal, y la distribucion espacial de los individuos del
grupo en poligonos formados por el niumero de vecinos que le rodean cuyo objetivo es reducir

el riesgo de depredacion.

Siguiendo el enfoque de Hamilton, la distribucion espacial de los individuos que viven en
grupos sociales es un importante factor que puede determinar su exposicion a depredadores
(Tinbergen et al., 1967; Micheletta et al., 2012), pero también el acceso a la comida (Murton
et al., 1971; Robinson, 1981; Sugiura et al., 2011). Por tanto, los costes y beneficios de la
sociabilidad en especies que viven en grupo estan parcialmente mediados por la posicion
espacial individual dentro del grupo (Janson, 1990). En algunas especies de primates se

encontré que la variacion en el fitness o eficacia biologica individual estd relacionada con la
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distribucion espacial dentro del grupo (Krause, 1994; Romey, 1997; Parris & Edelstain-
Keshet, 1999). Individuos de diferentes edades, sexos y rangos sociales seleccionan las
posiciones espaciales dentro del grupo para maximizar la ingesta de alimento y reducir el
riesgo de depredacion (Janson, 1990), y asi aumentar su fitness o eficacia bioldgica. Por
ejemplo, las posiciones periféricas pueden estar asociadas con un mayor éxito de forrajeo
debido a que estos individuos obtienen el primer acceso a los recursos (Barton, 1993; Krause,
1993), pero también estan bajo un mayor nivel de riesgo de depredacion que los individuos
centrales (Hamilton, 1971). Es decir, la distribucidén espacial de los individuos puede estar

determinada en funcion del balance entre costes y beneficios.

Por otro lado, Hemelrijk (1998, 2000) desarroll6 un nuevo enfoque para el estudio de la
distribucion espacial de los individuos de un grupo que no tiene en cuenta los factores
ecoldgicos, si no que se basa en la auto-organizacion de los individuos del grupo. Esta auto-
organizacion es debida a las interacciones sociales de dominancia. Estas interacciones pueden
producir una segregacion espacial de individuos de diferentes rangos (Hemelrijk, 1998, 2000),
porque los individuos subordinados son regularmente desplazados y por ello tienden a ocupar
posiciones periféricas dentro del grupo. Por tanto, la flexibilidad de un individuo para situarse
espacialmente en un grupo puede estar afectada por su rango social (Hirsch, 2007). Ademas,
las interacciones afiliativas también intervienen, debido a que los individuos interactian mas
frecuentemente con individuos més proximos (Zhang et al., 2012). Por lo tanto, una
proximidad espacial entre individuos revela una fuerte relacion social entre ellos (Janson,
1990; Clark, 2011). Segun este enfoque la distribucion espacial en el grupo puede ser una
consecuencia de las interacciones diadicas entre individuos del grupo, tanto de agresion
(interacciones de dominancia), como de afiliacion (redes de grooming), y por ello la estructura
espacial presenta relacion con la estructura social. El término estructura social se refiere al
patron de interacciones sociales y sus relaciones resultantes entre miembros de una sociedad,
entendiendo como sociedad al conjunto de individuos conespecificos que interactuan
regularmente y con mas frecuencia entre ellos que con miembros de otras sociedades (Hinde,

1976; Kappeler & van Schaik, 2002) (ver capitulo 3).

Un ejemplo de auto-organizacion de distribucion espacial de un grupo de individuos son
las especies del género Macaca, las cuales presentan diferentes patrones espaciales en funcion
de sus estilos sociales (ver capitulos 4 y 6). Los estilos sociales son los diferentes tipos de
estructuras sociales que se diferencian entre ellos en el grado de intensidad de la jerarquia de
dominancia (Thierry, 2000) y en diferentes manifestaciones de los rasgos asociados a la
agresion y al manejo de conflicto (Thierry et al., 2007). De Waal (1991) observd que los

individuos de Macaca mulatta evitaban la proximidad y las interacciones con los individuos
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dominantes debido a la posibilidad de ataque, mientras que Thierry et al. (1990) y Matsumura
(1991) observaron que en grupos de Macaca tonkeana y Macaca maura los rangos de
dominancia tenian un bajo efecto en la distribuciéon de grooming y por tanto en la distribucion
espacial. Estas diferencias son debidas a que M. mulatta presenta un estilo social diferente a
M. tonkeana y M. maura. Debido a que el género Macaca es un ejemplo de auto-organizacion
de distribucion espacial, hemos escogido como especies de estudio a dos especies
pertenecientes a este género: M. tonkeana y M. fascicularis. Y debido a que en el género
Macaca las diferencias entre estilos sociales afectan e influyen en las diferencias espaciales, es
decir, debido a que la distribucion del espacio es consecuencia de la estructura social,
proponemos incluir el estudio de los patrones de distribucidon espacial como indicador de la

estructura social en grupos de macacos.

Los objetivos principales de esta tesis son, en primer lugar, definir un patréon y las reglas
generales de distribucion espacial en nuestras dos especies del género Macaca que presentan
estilos sociales diferenciados, y en segundo lugar, definir si la distribucion espacial puede ser
una variable que refleje informacioén sobre el estilo social en especies del género Macaca.
Segun Singh et al. (2010) el estudio de la estructura espacial puede contribuir a una mejor
comprension de los sistemas sociales de grupos de macacos. Para realizar estos objetivos
llevaremos a cabo dos estudios diferentes. El primero de ellos es el llamado “Estudio espacial”
en el que se trabajara con analisis de interdistancias entre individuos y con el concepto de
densidad. Con este primer estudio pretendemos proponer patrones y reglas de distribucion
espacial para nuestras especies de estudio basandonos solamente en las distancias entre los
individuos sin tener en cuenta otras variables. El segundo estudio es el llamado “Estudio
espacio vs rango” en el que se usaran analisis de interdistancias, conjuntamente con analisis de
jerarquia y redes de grooming, siguiendo el enfoque de Hemelrijk, para complementar los
resultados del primer estudio. Con este segundo estudio queremos ver como se relaciona la
distribucion espacial de un grupo con la jerarquia y las redes de grooming de los individuos de
dicho grupo, es decir, como se relaciona la estructura espacial con la estructura social en
nuestros grupos de estudio. Por ultimo, queremos obtener el patron general de distribucion
espacial de ambas especies usando los resultados de ambos estudios para comprobar si la
distribucion espacial es un predictor de la estructura social. Si los resultados de ambos
estudios coinciden, determinaremos que la variable espacial refleja las variables de estilo
social de ambos grupos, por lo que los datos espaciales podrian utilizarse para definir un

patrén de grupo relacionado con su estilo social.

En cuanto a la organizacion de este trabajo, en primer lugar, profundizaremos mas en los

enfoques de Hamilton y Hemelrijk sobre estructura espacial, y veremos los métodos previos
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usados para el estudio de la distribucion espacial en grupos de primates (capitulo 2). En
segundo lugar, debido a que el enfoque de Hemelrijk tiene en cuenta la estructura social, y a
que esta influye en la distribucion espacial, definiremos que es la estructura social, sus marcos
conceptuales, los tipos de estructura social y la hipotesis de covariacion (capitulo 3). Como
segun la hipdtesis de covariacion la estructura espacial no solo covaria con la intensidad de
agresion, si no con mas parametros sociales (tanto agonisticos como afiliativos), en los
siguientes capitulos expondremos sobre las interacciones agonisticas y los estilos de
dominancia (capitulo 4) y las interacciones afiliativas (en especial del grooming) (capitulo 5).
En el capitulo 6 describiremos al género Macaca, debido a que trabajaremos con dos especies
de este género, ya que muchas observaciones de especies de este género concuerdan con la
hipotesis de Hemelrijk, variando en este género los patrones espaciales con los parametros
sociales. En el capitulo 7 comentaremos los objetivos e hipdtesis generales de la tesis, y los
especificos de cada caso de estudio. Posteriormente, desarrollaremos los dos casos de estudio
(capitulo 8), en primer lugar describiremos a los grupos de estudio y sus instalaciones
(apartados 8.1 y 8.2), en segundo lugar describiremos el proceso de registro de datos (apartado
8.3), en tercer lugar desarrollaremos el “Estudio espacial” (apartado 8.4), y por ultimo el
“Estudio espacio vs rango” (apartado 8.5). En el capitulo 9 obtendremos los patrones
espaciales generales de ambas especies usando los resultados de ambos estudios, y
comprobaremos si a partir de la estructura espacial se puede inferir la estructura social. Por

ultimo, en el capitulo 10 se expondran las conclusiones de la investigacion.
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2)) Estructura espacial.
2.1) Marco conceptual.

Segun la teoria del rebafio egoista de Hamilton (1971), la evolucion hacia la forma de
vida en grupo se debe a que el riesgo individual de ser depredado es mayor cuando se esta
relativamente lejos de los conespecificos, debido a que el depredador ataca a la presa mas
cercana. Esto designa un dominio de peligro para cada individuo. Esta teoria afirma que el
hecho de avanzar hacia conespecificos reduce el dominio de peligro de los individuos, por
tanto, cuanto mayor sea el area que rodea al individuo que no esté ocupada por vecinos,
mayor es el riesgo de ataque del depredador. Estos dominios de peligro son poligonales (ver
figura 1), y en estos poligonos el numero de vecinos (nimero de lados del poligono) mas
probable es de 6 (Hamilton, 1971). El dominio de peligro aumenta durante la aproximacion
al vecino més proximo. Este aumento tendera a estar asociado con poligonos con un nimero
muy bajo de lados. Si el resto del grupo permanece sin moverse, el individuo alarmado por el
depredador debe moverse a la zona que le aporte un minimo de lados del poligono para que
su dominio de peligro disminuya. Por tanto, los individuos en posiciones marginales, es
decir, en el borde del grupo, estan rodeados por menos conespecificos y se supone que tienen
mayores dominios de peligro, por lo que podemos hablar de una mayor depredacion
marginal en los bordes del grupo. Si todos los individuos se mueven hacia sus individuos
mas proximos para evitar esta depredacion marginal, se pueden formar grupos compactos

(Hamilton, 1971).

Figura 1. Representacion de los dominios de peligro de la teoria del rebafio egoista de Hamilton
(1971). Los puntos negros representan a los individuos de un grupo y las lineas azules son los lados de
los poligonos que representan el dominio de peligro de cada individuo. En la figura podemos ver que
los individuos centrales tienen dominios de peligro con un mayor numero de lados porque estan
rodeados de mas individuos, mientras que los individuos periféricos tienen un menor nimero de lados

y dominios de peligro sin cerrar, porque no estan totalmente rodeados de individuos.
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Sin embargo, si un individuo periférico se mueve hacia una posicion cercana al individuo
mas proximo, y todos los demas individuos a su vez se mueven hacia los vecinos mas
proximos, el individuo periférico permanece en la periferia, y su drea del dominio de peligro
(poligono) permanece no cerrada (ya que no esta rodeado totalmente por vecinos, por lo que
el poligono tiene zonas sin lados), por lo que no se beneficia de la agregacion, a no ser que
posteriormente pueda alcanzar posiciones mas centrales dentro del grupo (James et al.,
2004). Esto va en contra de que los individuos periféricos obtengan algun beneficio de la
agregacion (Vine, 1971). Morton et al. (1994) intentaron abordar el problema de los
dominios de peligro no cerrados, teniendo en cuenta solo a los individuos centrales con
dominios de peligro cerrados e ignorando a los individuos periféricos. Para pequenas
agregaciones de animales donde los individuos periféricos constituyen la mayor proporcion
esta modificacion no es satisfactoria, e incluso para agregaciones mas grandes, debido a que
los individuos periféricos pueden jugar un papel importante en el proceso de agregacion
(James et al., 2004). En James et al. (2004) utilizaron un dominio de peligro limitado cuyas
dimensiones estan dadas por factores bioldgicos. Consideraron el radio del dominio de
peligro como el rango maximo de un depredador, teniendo en cuenta que los depredadores
no pueden detectar a sus presas desde una distancia infinita (Vine, 1971; Krause & Ruxton,
2002), que existe un rango finito sobre el que puede atacar un depredador (Neill & Cullen,
1974), o que hay una distancia finita en la que la presa puede detectar al depredador antes del
ataque. Esta modificacion de la teoria de Hamilton (1971) tiene en cuenta por primera vez la
capacidad de deteccion y captura del depredador. Tanto la teoria de Hamilton (1971), como
sus modificaciones posteriores, usan una construccion geométrica para analizar el riesgo de
depredacion de los individuos periféricos y centrales de un grupo y la estructura espacial de

dicho grupo.

Muy pocos estudios empiricos se han llevado a cabo para demostrar la teoria del rebafio
egoista de Hamilton (1971) y sus modificaciones posteriores. Algunos de ellos como el de
Quinn & Cresswell (2006) realizado con gavilanes (Accipiter nisus) y una de sus presas, el
archibebe comn (7ringa totanus), o el de De Vos & O’Rian (2010) realizado con tiburones
como depredadores y focas como presas, aportan resultados que apoyan la teoria de
Hamilton, debido a que observaron que los depredadores atacaban a presas mas espaciadas
en relacion con los vecinos que se encontraban mas centrales y juntos entre ellos. A pesar del
apoyo empirico, la teoria del rebafio egoista ha sido criticada por razones tedricas, debido a
que el acercarse al vecino mas proximo no produce las agregaciones densas observadas en
grupos animales (Morrell & James, 2008). Debido a estas criticas, se han desarrollado
propuestas para las fuerzas atractivas y repulsivas en modelos de auto-organizacion y

comportamiento colectivo de grupos (Couzin & Krause, 2003). Por ejemplo, Morton et al.
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(1994) mostraron que la inclusion de mas vecinos en la regla del vecino mas proximo da
como resultado mayores beneficios, debido a que hay una mayor proporcioén de individuos
que disminuyen su dominio de peligro, aumentando el nimero de lados del poligono. Por
otro lado, Viscido ef al. (2002) mostraron que las agregaciones mas densas se producen
cuando cesa el movimiento, y por tanto, también se produce la mayor disminucioén en el
riesgo de depredacion cuando este cesa. Ademads de estas criticas anteriores, existen algunos
estudios realizados en cautiverio que contradicen la depredaciéon marginal, mostrando que
los individuos centrales y no periféricos tienen mayor riesgo de depredacion (Milinski, 1977;
Parrish, 1989). Sin embargo, estos estudios llevados a cabo en poblaciones en cautiverio no
tienen en cuenta los factores ecoldgicos externos, entre ellos la depredacion, que es
fundamental en la teoria de Hamilton (1975), y ademas, el tamafio de las poblaciones
estudiadas muchas veces es inferior al observado en naturaleza (Viscido et al., 2005; Morrell
& James, 2008). Aun asi, existe ambigiliedad en la literatura sobre donde los animales corren
mas riesgo de depredacion (Krause 1993; Krause & Ruxton 2002; Caro 2005) y los
resultados pueden estar fuertemente confundidos por otros beneficios y costes de la
agrupacion (Fitzgibbon, 1990; Krause, 1993; Caro 2005). La distancia Optima entre los
animales en grupos generalmente esta determinada por una compensacion entre los efectos
perjudiciales de la competencia intraespecifica por alimento y pareja y los efectos
beneficiosos de reducir la mortalidad por depredacion (Quinn & Cresswell, 2006). La
competencia que aumenta debido al aumento del tamafio del grupo hace que algunos
individuos se espacien mas (Stillman ef al., 1996; Minderman et al., 2006). La comparticion
de espacio y recursos genera tensiones que desembocan en conflictos. Debido a esto, se hace
necesario establecer una jerarquia de los individuos para evitar las confrontaciones (Lorenz,
1963). Por otro lado, el espaciamiento que se da entre los individuos cuando estan en areas
de bajo riesgo de depredacion puede deberse a diferencias individuales en por ejemplo, edad,
sexo, capacidad competitiva o rango social (Hemelrijk, 1999, 2000; Sih ef al., 2004; Ward et
al., 2004; Quinn & Cresswell, 2005).

Respecto a las especies de primates, la formacion y el tamafio de sus grupos también
pueden ser una respuesta al riesgo de depredacion marginal (Crook, 1966), siguiendo la
teoria de Hamilton (1971). Sin embargo, hay especies de primates que se encuentran bajo un
ligero riesgo de depredacion, debido a que son especies diurnas y sus potenciales
depredadores son nocturnos, como ocurre con especies de la subfamilia Colobinae o con los
gelada (Theropithecus gelada) (Grueter & van Schaik, 2010; Pappano et al., 2012). La
hipdtesis para explicar estos casos asume a los individuos machos solitarios como
“depredadores sociales” (Pappano et al., 2012), ya que cuando se aproximan a un nuevo

grupo pueden intentar reemplazar a los machos de dicho grupo y realizar infanticidio,
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matando a las crias del grupo (“depredacion social”) (Dunbar & Dunbar, 1975; Dunbar,
1984). Segun esta hipotesis, la presencia y proximidad de estos machos solitarios influye en
la agrupacion y patrones de espaciamiento de los individuos del grupo, y los machos
dominantes defienden colectivamente al grupo (Pappano et al., 2012). En primer lugar, los
grupos mds grandes se forman en respuesta a una mayor presencia de machos solitarios. En
segundo lugar, la presencia de machos solitarios provoca la fusion de distintos subgrupos
para formar un grupo mas grande y asi defenderse mejor de los machos solitarios. En tercer
lugar, cuando los machos solitarios se acercan a algun subgrupo, los subgrupos, asi como los
individuos dentro de ellos, se mueven mas juntos. Esta hipdtesis, al igual que la teoria de
Hamilton (1971), basa el estudio de los patrones espaciales en poligonos formados por el

numero de vecinos mas proximos a cada individuo del grupo.

En cuanto al espaciamiento que se da entre los individuos cuando estan en areas de bajo
riesgo de depredacion y/o “depredacion social”, hemos comentado anteriormente que puede
deberse a diferencias individuales, entre ellas a las diferencias de rango social. Basandose en
esta idea, Hemelrijk (1999, 2000) desarrolld una nueva hipotesis aplicada unicamente a
especies de primates. Esta hipotesis esta basada en la auto-organizacion de los individuos de
un grupo, en vez de en factores ecoldgicos externos. Hemelrijk (1999, 2000) minimiza las
caracteristicas ecologicas e incluye un aspecto relevante en las sociedades animales, que son
las interacciones sociales entre los individuos del grupo. Segin Hemelrijk (1999, 2000) la
probabilidad de que un individuo emprenda una interaccidon agonistica contra otro aumenta
cuando la oportunidad de derrotar al oponente es alta, que viene representado en su valor de
dominancia. Los individuos van aumentando su dominancia segun vayan ganando en este
tipo de interacciones. Después de la pelea el individuo ganador persigue al vencido, el cual
huye. En cuanto a la intensidad de la agresion, es la que determina el tipo de patron espacial
del grupo. Cuando la intensidad de agresion es alta, los individuos dominantes presentan
posiciones centrales en el grupo, desplazando a los individuos subordinados a la periferia.
Por otro lado, cuando la intensidad de agresion es baja, no existe esta segregacion espacial de
los individuos por su rango. Hemelrijk (1999, 2000) solo tuvo en cuenta las interacciones
agonisticas entre los individuos del grupo, pero estudios posteriores afnadieron relaciones
afiliativas, como el grooming social (Puga-Gonzalez et al., 2009; Hemelrijk & Puga-
Gonzalez, 2012) o el factor de parentesco (Dolado et al., 2014). Las relaciones afiliativas
también influyen en la distribucion espacial del grupo, debido a que los individuos que
interactuan mas frecuentemente entre ellos suelen estar mas proximos espacialmente. Segin
Puga-Gonzalez et al., (2009) y Hemelrijk & Puga-Gonzalez (2012) cuando la intensidad de
agresion es alta el grooming es dirigido hacia individuos de rango similar, por lo que los

individuos de rango similar estan mas proximos espacialmente.
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Por tanto, con la hipotesis de Hemelrijk (1999, 2000) se aparcan algunas de las criticas
aplicadas a la teoria de Hamilton (1971), como la ambigiiedad de la posicién donde existe
mayor riesgo de depredacion en un grupo o que las agregaciones de individuos mas densas
se producen cuando cesa el movimiento del grupo, y ademas, permite el estudio de
poblaciones en cautiverio, debido a que no tiene en cuenta los factores ecoldgicos externos
sino los factores internos del grupo, y por ultimo, esta hipdtesis puede servir como
explicacion de los patrones espaciales observados en especies con bajo riesgo de
depredacion o de los grupos cuando se encuentran en zonas con bajo riesgo de depredacion.
Ademés, la hipotesis de Hemelrijk (1999, 2000) y los estudios posteriores basados en ella,
concuerdan con las observaciones empiricas de algunas especies llevadas a cabo en
naturaleza. Por ejemplo, en la especie Macaca fuscata, cuya intensidad de agresion es
elevada, se ha observado que los individuos dominantes ocupan el centro del grupo y los
subordinados la periferia (Yamada, 1966). Ademas, de Waal (1991) observdé que los
individuos subordinados de Macaca mulatta (especie que también presenta una intensidad de
agresion elevada) evitaban la proximidad y las interacciones con los individuos dominantes
debido a la posibilidad de ataque, segregandose hacia la periferia. Por otro lado, Thierry et
al. (1990) y Matsumura (1991) observaron que en grupos de Macaca tonkeana y Macaca
maurus, donde la intensidad de agresion es baja, la distribucion de grooming no dependia del

rango de los individuos y por tanto la distribucion espacial tampoco.

El enfoque de Hemelrijk (1999, 2000) explica los patrones espaciales de los grupos
sociales mediante la intensidad de agresion, la jerarquia de dicho grupo y las interacciones
afiliativas (principalmente grooming social). En el estudio 2 “Estudio espacio vs rango”
seguiremos este enfoque para complementar los resultados del estudio 1 “Estudio espacial”
con resultados de patrones espaciales aplicando pardmetros sociales. Ademds, como el
enfoque de Hemelrijk (1999, 2000) permite el estudio de poblaciones en cautiverio, debido a
que tiene en cuenta los factores internos del grupo, y no los factores ecoldgicos externos, es
un buen enfoque para complementar los resultados que obtendremos aplicando el enfoque de

Hamilton (1971).
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2.2) Métodos de calculo de distribucion espacial.

En este apartado expondremos como se obtiene la distribucion espacial en grupos de
primates. En primer lugar, haremos una revision de los métodos que se usan durante el
muestreo para obtener las distancias entre individuos o sus coordenadas. En segundo lugar,
explicaremos como calcular algunas variables espaciales a partir de estos datos obtenidos en

el muestreo.

Los métodos principales que han sido usados para estudiar los patrones de distribucion
espacial de grupos sociales de primates en cautividad y en condiciones salvajes son los
métodos Nearest Neighbor (NN) y Neighbor Density (ND) (Christman & Lewis, 2005). Por
ejemplo, en Janson (1990) se us6 el método NN para estudiar la posicion espacial individual
en una poblacion salvaje de Cebus apella. En este método, la distancia del individuo focal a
su vecino mas proximo es estimada. La distancia al vecino mas proximo se calcula usando la
siguiente formula:

ra=2ri/n

Donde ri es la distancia del individuo i a su vecino mas proximo y # es el numero de
individuos en el area de estudio (Clark & Evans, 1954). En Janson (1990), la posicion
espacial individual fue tomada relativamente al centro geografico del grupo, definido como
el punto donde el observador estaba rodeado aproximadamente de forma equitativa por todos
los miembros del grupo. Usando este método el investigador solo tiene que identificar dos
individuos por muestra (el individuo focal y su vecino mas proximo), lo cual es muy util
cuando se estudian grupos animales cuyos individuos son dificiles de identificar
rapidamente. Pero esto también es una desventaja, porque con la informacion de tan solo dos
individuos por muestra no es posible obtener conclusiones generales sobre proximidad entre

todos los individuos del grupo (Hirsch, 2007).

Ehardt-Seward & Bramblett (1980) estudiaron la estructura espacial de un grupo cautivo
de Cercopithecus aethiops usando el método ND. Los investigadores registraron la identidad
de todos los individuos en un radio determinado alrededor del individuo focal con la
siguiente formula:

p(x)=k/nv

k es el nimero de individuos incluidos en un radio que define un volumen v centrado en
el punto x, y n es el tamafio de muestra. Ehardt-Seward & Bramblett (1980) usaron un radio

de 1 metro, y no tuvieron en cuenta a los individuos a mas de un metro del individuo focal.
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El tamafio del radio lo determinan los investigadores de acuerdo a las distancias con las que
se trabaja. En el ejemplo anterior usaron un radio de 1 metro porque era un estudio en
cautividad, pero en estudios en estado salvaje el radio es mayor. Por ejemplo, Sigg (1980)
estudié una poblacion salvaje de Papio hamadryas y usé un radio de 20 metros. El mayor
problema de este método es la dificultad de tomar datos en estado salvaje. En algunas
especies es dificil determinar rdpidamente a todos los individuos en un determinado radio,
porque hay un gran numero de individuos por grupo. El otro problema de este método es
escoger el tamafio del radio. Un pequeno radio da poca informacién, por lo que no puedes
tomar suficientes datos para obtener resultados realistas ni un patréon espacial del grupo,
mientras que un radio demasiado grande puede cubrir un area tan extensa que gran parte del
grupo estaria incluido en cada muestra focal, por lo que seria complicado identificar
rapidamente a cada individuo. Los investigadores deben escoger la distancia que
corresponda con la distancia en la que las interacciones sociales puedan desarrollarse tan
facilmente que se pueda observar un patron espacial en el grupo (Hirsch, 2007). Con estos
dos métodos no se pueden obtener distancias precisas entre individuos. En el método NN
estimas la distancia del individuo focal a su individuo mas préximo de acuerdo a un centro
geografico del grupo, y en el método ND clasificas a los individuos en un radio dado

respecto al individuo focal (Christman & Lewis, 2005).

En algunos estudios se han aplicado modificaciones de estos métodos. Existen estudios
donde se usaron un numero de transectos distribuidos a lo largo del area de estudio para
muestrear poblaciones salvajes de primates (Robinson, 1981; Chapman et al., 2010). Por
ejemplo, Robinson (1981), que estudio poblaciones salvajes de Cebus nigrivittatus, usd en
primer lugar el método NN, pero utiliz6 medianas en vez de medias para calcular la distancia
al vecino mas proximo, porque la estimacion de esas distancias era discreta y su precision
variaba. Clasific6 las distancias estimadas en una de las siguientes 11 categorias: 0, <1, 1, 2,
3,4,5,6,7-8, 9-10, >10 metros. Después, usé un nuevo método que consistia en caminar
perpendicularmente a la linea de movimiento del grupo a través del centro del grupo,
anotando la identidad de cada individuo detectado en cada segmento de 20 m a lo largo de
los transectos (es decir, habia segmentos de 20 metros paralelos a la linea de movimiento del
grupo, cuando el primer segmento terminaba otro segmento de 20 m continuaba). Con estos
datos Robinson (1981) asignd una puntuacion de 1 a cada individuo en el primer segmento
de 20 m, 2 a los individuos del siguiente segmento, etc. Para obtener los datos de cada
individuo, hizo el promedio de todas sus puntuaciones. Debido a que este método es una
variante del método NN, presenta los mismos problemas que el método original (Buckland et

al., 2010).
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Sin embargo, se han desarrollado nuevos métodos para solventar los problemas de los
métodos previos. En Farine ef al. (2017) pusieron collares GPS a los adultos y subadultos de
un grupo salvaje de la especie Papio anubis. Los collares GPS fueron programados para
registrar continuamente la localizacion de cada individuo. Este método facilita la
identificacion de los individuos del grupo, porque cada GPS corresponde a un individuo, y
ademas, con este método se obtienen distancias reales entre individuos y no estimaciones
poco precisas como en los métodos anteriores. Sin embargo, es un método estresante para los
animales porque es necesaria una captura previa de los individuos, y ademas, las baterias de
los GPS solo funcionan durante 14 dias, y en tan pocos dias no puedes obtener datos
suficientes como para validar tus resultados. Hay que afadir que el error del GPS es alto (3-
15 metros (Ganskopp & Johnson, 2007), y esto limita el uso del GPS en estudios en
cautividad o en semilibertad, debido a que las distancias con las que se trabajan en estas

condiciones son normalmente mas pequenas que el error del GPS.

Los métodos previos han sido modificados también en cautividad. Por ejemplo,
Corradino (1990) modificé el método ND, porque solo los tres individuos mas proximos al
individuo focal y dentro de un radio de 1,5 metros fueron anotados. Esta modificacion
facilita la observacion haciéndola mas fluida, asi que soluciona el problema de la rapida
identificaciéon de individuos, pero atin mantiene el resto de problemas del método original.
Este método no solventa la dificultad de seleccionar el tamafo del radio y con ¢l no obtienes
distancias precisas. Ademas, tres individuos por muestra no es un tamafo representativo de

la poblacion por lo que es dificil obtener patrones espaciales.

Otros nuevos métodos se han desarrollado en cautividad, para intentar resolver los
problemas de los métodos previos. Un ejemplo es el método de Dolado & Beltran (2011).
Con este método estudiaron la distribucion espacial de 5 individuos de un grupo de
Cercocebus torquatus torquatus del zoo de Barcelona que habitaban en una instalacion de
23,25 m2. El método consistia en dividir la instalacion en diferentes subareas. Estas subareas
fueron escogidas con observaciones previas que permitieron a los investigadores identificar
las zonas y elementos mas usados por los individuos. Las subareas tenian diferentes formas y
tamafios dependiendo del sustrato. Cada subarea fue definida con un punto con tres
coordenadas (X, y, z) localizado en el centro de las subareas. Calcularon estas coordenadas
midiendo la distancia entre cada punto de las subareas y un punto de coordenadas (0, 0, 0).
El muestreo se realizo mediante grabaciones de video, anotando durante el analisis de estos
videos la posicion de cada individuo cada 30 segundos mediante las coordenadas (X, y, z) de
las subareas donde se encontraban. Con este método se obtienen distancias mas precisas

entre los individuos, no es estresante para los individuos y el muestro con grabaciones de
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video permite corregir los errores de los estudios in vivo. Los errores mas comunes de estos
estudios in vivo son la observacion inclinada a comportamientos e individuos mas llamativos
o el registro de pocos comportamientos al mismo tiempo (Altmann, 1974). Ademas, el
muestreo con grabaciones de video también ayuda a refinar los estudios in vivo, porque el
analisis de video ayuda a identificar la posicion espacial de cada individuo del grupo en un

momento dado.

Una vez obtenidos los datos de coordenadas o distancias entre individuos, se pueden
calcular diferentes variables espaciales que ayudan a definir los patrones espaciales de los
grupos de estudio. Por ejemplo, una vez tenemos los individuos con sus coordenadas (X, y, z)
situados espacialmente en un plano, podemos calcular la envolvente convexa (convex hull)
del grupo (ver figura 2). El convex hull es el menor convexo poligonal que contiene un
conjunto finito de puntos (en nuestro caso estos puntos corresponden a los individuos del
grupo) (de Berg et al., 2008). Un conjunto se llama convexo si los segmentos existentes
entre todos los puntos estan contenidos totalmente dentro del poligono. El analisis de convex
hull nos proporciona el volumen que ocupa el grupo a partir del volumen del convexo
poligonal (de Berg et al., 2008), proporcionando informacion sobre la dispersion del grupo y
la ocupacion del espacio disponible. Otra de las principales variables espaciales que se
pueden obtener mediante las coordenadas o distancias entre los individuos de un grupo es la
centralidad del individuo dominante, variable que aporta informacion sobre la intensidad de
agresion presente en el grupo. Primero, para calcular la centralidad de todos los individuos
del grupo, calculamos para cada individuo i un vector unitario (w;) a otro individuo j cada 30
segundos (w; = (¢, uyj, vi)), con las coordenadas t; = (x; - x;) / dyy, uy = (y; - vi) / dyj, viy = (zj - zi)
/ djj, donde (x;, yi, zi) y (%}, yj, zj) son las coordenadas de los individuos i y j cada 30 segundos
y djjes la distancia euclidiana entre ellos (Mardia, 1972). La centralidad de un individuo es el
modulo del sumatorio de cada uno de sus vectores unitarios y la proximidad de los
individuos es la media de los modulos de los vectores. Por ultimo, siguiendo a Hemelrijk
(1998), para determinar si el individuo dominante estaba localizado centralmente, se realiza
una correlacion de Kendall entre el modulo del sumatorio de los vectores unitarios de cada

individuo (la centralidad del individuo) y el rango de los individuos.
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Figura 2. Representacion del convexo poligonal de un conjunto de puntos. Las lineas grises
delimitan el menor convexo poligonal de este conjunto de puntos. Los puntos negros en nuestro caso

serian los individuos del grupo situados con sus coordenadas (X, y, z).

En el presente trabajo usaremos una adaptacion del método de Dolado & Beltran (2011)
para nuestros dos estudios de distribucion espacial en poblaciones de macacos en semi-
libertad. Hemos escogido este método por las ventajas que aporta respecto a los métodos
anteriores. Una vez obtenidas mediante este método las coordenadas de los individuos,
calcularemos en primer lugar la distancia entre ellos. Con las interdistancias calcularemos
diferentes variables espaciales, como la centralidad de todos los individuos de ambos grupos,
la centralidad del individuo dominante, y el volumen de ambos grupos mediante el convex
hull. Ademas, también realizaremos un analisis de vecinos mas proximos (NN) usando las

interdistancias de los individuos.
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3.) Estructura social.
3.1) Marco conceptual.

La mayoria de las especies de primates viven en grupos sociales, aunque existen algunas
especies que o bien son solitarias o bien viven en pareja. Todas las especies de primates
solitarias son nocturnas, a excepcion del orangutan. Existe controversia sobre la explicacion
de la vida solitaria en primates. Van Schaik & van Hoof (1983) sugirieron que algunos
primates podian ser solitarios porque no hay riesgo de depredacion sobre ellos, y la
organizacion social solitaria es la respuesta optima a otras presiones selectivas, como una
intensa competicion por la alimentacion. Pero algunos estudios demostraron que algunos
primates solitarios estdn sometidos a un alto riesgo de depredacion (Goodman et al., 1993;
Rasoloarison et al., 1995). Entonces, la respuesta Optima al riesgo de depredacion puede
diferir entre especies. Asi, por ejemplo, la vida solitaria seria una respuesta adaptativa de las
especies nocturnas. Un ejemplo de especies de primates nocturnas con vida solitaria son las
especies del género Microcebus (1émures raton). Por lo tanto, al contrario que para los
primates que viven en grupo, no hay explicacion totalmente satisfactoria para la vida
solitaria en diferentes especies de primates (Kappeler & van Schaik, 2002). Respecto a la
vida en pareja, existen dos hipotesis. En la primera, se sugiere que el cuidado parental del
macho como mecanismo de guardia infantil promueve la vida en pareja (Fietz et al., 2000).
En la segunda, para especies sin cuidado paterno directo, se sugiere que el macho no puede
defender con éxito el acceso a las hembras debido a la distribucion espacial de las hembras y
a su comportamiento (Brotherton et al., 1997). Ademas, la vida en parejas reduce el riesgo
de infanticidio por machos desconocidos (van Schaik & Dunbar, 1990). Un ejemplo de
especies de primates que viven en pareja son las especies del género Hylobates (gibones).
Por tanto, los factores mas importantes que promueven la vida en pareja son el cuidado
parental del macho, la distribucion espacial de las hembras y la reduccion del infanticidio por
parte de otros machos, difiriendo de la vida en grupo, cuya presion selectiva principal es el

riesgo de depredacion.

En cuanto a la vida en grupo, presenta costes y beneficios, y la organizacion social de los
primates es el resultado de presiones ecoldgicas, como la depredacion y la bisqueda de la
comida, mientras que la estructura social es el resultado de presiones sociales, como la
competicion y cooperacion entre los miembros de un mismo grupo (van Schaik, 1996;
Kappeler & van Schaik, 2002; Heesen et al., 2014). La depredaciéon y la busqueda de la
comida favorecen la vida en grupo. Vivir en grupo reduce el riesgo de depredacion y
aumenta la efectividad en el forrajeo de la comida mediante la cooperacion entre los

miembros del grupo. Sin embargo, si el tamafio del grupo es muy grande el numero de
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disputas sera mayor. La comparticion de espacio y recursos genera tensiones que
desembocan en conflictos, debido a la competencia por los recursos. La aparicién de las
jerarquias de dominancia dentro de los grupos sociales, mediante un proceso de adaptacion
producido por seleccion natural, ha permitido regular estos conflictos (Kappeler & van
Schaik, 2002). Por lo tanto, la estructura social es la consecuencia de la cooperacion y
competicion en la adquisicion de recursos (Whitehead, 1997; Shultz et al., 2011). Debido a
esto, la estructura social a menudo es un elemento importante que influye en los flujos de
genes y los efectos de la depredacion (Wilson, 1975). Y, como hemos visto anteriormente, la
estructura social influye también en el patrén espacial de los grupos sociales (Hemelrijk,
1999, 2000), existiendo diferentes patrones espaciales segin las caracteristicas de la
estructura social del grupo e influyendo la jerarquia y las interacciones afiliativas en la
segregacion y agrupacion espacial de los individuos del grupo. La estructura social también
establece el lugar dentro del cual la comunicacion y la cognicion emergen (Byrne & Whitten
1988). Por tanto, el conocimiento de la estructura social de una poblacion es importante para
una amplia gama de propdsitos fundamentales y aplicados (Whitehead, 1997). Dentro del
grupo de mamiferos que viven en grupo, algunos tienen estructuras sociales complejas, como
los primates, que varian considerablemente y casi continuamente entre y dentro de las
especies (Dunbar, 1988). Describir y clasificar estas sociedades es bastante complejo (Costa

& Fitzgerald, 1996), y para ello el primer paso es describir que es la estructura social.

La estructura social es el patron de interacciones sociales y sus relaciones resultantes
entre miembros de una sociedad, siendo una sociedad el conjunto de individuos que
interactuan regularmente y con mas frecuencia entre ellos que con miembros de otras
sociedades (Hinde, 1976; Kappeler & van Schaik, 2002). Segiin Hinde (1976) la estructura
social estd formada por tres niveles. El primer nivel esta formado por las interacciones entre
los individuos, que constituyen la base de la estructura social. Las interacciones son
encuentros breves que implican a dos o mas individuos y uno o mas tipos de
comportamientos entre esos individuos. En la descripcion de las interacciones se tiene que
especificar que hacen los individuos cuando estan juntos y como lo hacen. Por ejemplo, las
interacciones pueden ser caracterizadas como: individuo A hace una conducta X a individuo
B y el individuo B responde con una conducta Y al individuo A. El segundo nivel esta
formado por las relaciones entre los individuos. Una relacion implica una serie de
interacciones en el tiempo entre dos individuos conocidos entre si. Debido al conocimiento
mutuo entre individuos, la naturaleza y curso de cada interaccion esta influenciada por las
interacciones pasadas entre los individuos involucrados. Por ello, debido a que se producen
ciertos tipos de interaccion entre individuos podemos inferir la relacion entre ellos, y

sabiendo cual es la relacion entre los individuos se puede observar determinantes tipos de
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interaccion pero no de otros. Por lo tanto, la descripcion de las relaciones no solo incluye el
contenido y la calidad, si no también quién interactiia con quién y durante cudnto tiempo. Por
ultimo, el tercer nivel es la propia estructura social, que a su vez estd dividida en tres
subniveles: la estructura superficial, la estructura y la estructura profunda. La estructura
superficial comprende todo lo que se observa en los datos empiricos procedentes de un grupo
y se debe analizar en términos de contenido, calidad y descripcion de los patrones de
relacion de sus miembros. Implica una dimensidn de tiempo y su descripcion se basa en todo
el conjunto de datos obtenidos durante un periodo de tiempo determinado. La estructura es
una generalizacion de la estructura superficial a toda la poblacion. Es decir, es la extension
de los patrones de relaciones del caso particular que se esta analizando a otros casos
independientes. La estructura profunda se refiere a los patrones y elementos implicados en
las relaciones, que no aparecen explicitamente en los datos empiricos pero que favorecen la
estabilidad de cualquier estructura social en situaciones adversas. Esta estabilidad mantiene
la estructura social aunque se produzcan cambios en el medio que provoquen modificaciones
temporales en los patrones de relaciones o aunque haya fluctuaciones en las tasas de sexo y

edad de una poblacion debido a las muertes y nacimientos.

Hinde (1976) planted este marco conceptual para el estudio de sociedades basandose en
poblaciones de primates en cautividad, y se ha convertido en la base tedrica de un amplio
numero de investigaciones de la estructura social en primates (Roney & Maestripieri, 2003).
El estudio de la estructura social de primates desde el marco conceptual que propone Hinde
se basa en la identificacion de los individuos del grupo y el recuento de las interacciones que
suceden entre ellos. Las relaciones con las que se trabajan dentro de este marco conceptual

pueden ser las siguientes:

Clases de edad. Pueden ser relaciones adulto-adulto, juvenil-juvenil, infante-

infante, adulto-juvenil, adulto-infante, juvenil-infante.

e C(Clases de sexo. Se refiere a las relaciones macho-macho, hembra-hembra y
hembra-macho.

e Kinship. El kinship es un término que hace referencia al parentesco entre los
individuos, y que puede traducirse como parentesco. Por tanto, las relaciones con
las que se trabajan aqui son familiar-familiar y no familiar-no familiar. Dentro de
familiar pueden ser relaciones madre-hijo, hermano-hermano, tia-sobrino, etc.

e Rango social. Hace referencia a las relaciones entre individuos de diferente rango

social, por ejemplo dominante-dominante, subordinado-subordinado y dominante-

subordinado.
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Las interacciones (ver figura 3) pueden ser afiliativas, dentro de las cuales se encuentran
el grooming social (término que hace referencia a la accion de eliminar parasitos del pelo
durante sesiones entre individuos, y que puede traducirse como acicalamiento), el juego, el
sexo, etc., o agonisticas, que hacen referencia a todo tipo de agresiones, tanto fisicas como

no fisicas (Hinde, 1976; Whitehead & Dufault, 1999).

Estructura social

S
Relaciones | | Clases de edad ! | Clases de sexo || Kinship ! Rango social ;
Rl P S d4
-
’ s !

s /
/

\
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Interacciones ' Afiliativas ! | Agonisticas |

Figura 3. Diagrama que representa las relaciones entre interacciones, relaciones y estructura social.
Dentro de cada tipo de relacion se pueden dar los dos tipos de interacciones (afiliativas y

agonisticas).

Analizar la estructura social de una poblacién de la manera propuesta por Hinde (1976)
requiere informacion detallada sobre las interacciones entre los miembros individuales de un
grupo recogidos durante un periodo de tiempo considerable para que se pueda describir el
patron temporal de las interacciones. Esto ha sido posible para algunos grupos de primates
estudiados en cautividad o en condiciones especialmente favorables en la naturaleza (e.g.
Goodall, 1986). En el presente trabajo usaremos el marco conceptual propuesto por Hinde

(1976), debido a que nuestro estudio se realiza en condiciones de semi-cautividad.
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3.2) Hipétesis de covariacion.

Basandose en el andlisis de diversas conductas relacionadas con los factores de
competicion, cooperacion y kinship, y bajo el marco conceptual propuesto por Hinde (1976),
Thierry (2004) planteo la hipotesis de covariacion, que consiste en plantear una descripcion
exhaustiva de la estructura social en macacos. Esta hipdtesis se contextualiza en el marco
teorico de la epigénesis social. En primer lugar, para entender esta hipodtesis, definiremos que
es el término epigenética y epigénesis. La epigenética es el estudio de los cambios
hereditarios en la expresion de los genes que no son causados por cambios en la secuencia de
ADN, siendo la epigénesis un proceso de adaptacion fenotipica sin cambios alélicos previos
(Waddington, 1957). La epigénesis aporta una fuente de variabilidad fenotipica adaptativa,
no aleatoria y heredable, provocada por el ambiente. Thierry (1997) hizo énfasis en este
término para investigar como la maquinaria no genética y sus procesos de auto-organizacion
constrifien la accion de las presiones selectivas y el curso de la evolucion. A nivel social, este
término se refiere al conjunto de procesos responsables de la construccion del fenotipo social
partiendo de conductas individuales. La epigenética social presenta restricciones, limitando
la variabilidad del fenotipo (Schlichting & Pigliocci, 1998). Diferentes restricciones en el

fenotipo social pueden originarse por:

e El nivel genomico. Este nivel puede originar tres tipos de restricciones. En primer
lugar, la proximidad de dos locus de un gen en un cromosoma reduce sus tasas de
recombinacién, llevando a ciertos efectos alélicos a correlacionarse (Price &
Langen, 1992). En segundo lugar, es dificil que los caracteres cambien
independientemente (Weiss, 2002). En tercer lugar, un locus de un solo gen puede
afectar a una variedad de caracteres fenotipicos (efecto pleitropico). Este efecto
produce multiples correlaciones entre caracteres (Price & Langen, 1992). Por
ejemplo, muchos comportamientos pueden estar influenciados por una sola
hormona o neuromediador (Price & Langen, 1992; Ketterson & Nolan, 1992),
como es el caso de la serotonina, cuya baja actividad esta asociada con altos
niveles de impulsividad y agresion, una corta duracion del contacto social y una
temprana dispersion de los machos (Mehlman et al., 1995; Higley & Linnoila,
1997).

e El nivel de organismo. Este nivel origina dos tipos de restricciones. En primer
lugar, est4 la restriccion de la vinculacion fenotipica, en la que un numero de trade-
off (término que hace referencia a una situacion en la que un cambio beneficioso en
un rasgo estd vinculado a un cambio perjudicial en otro rasgo, y que se puede

traducirse como compensacion) y limitaciones estructurales construyen al
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organismo, y producen correlaciones entre caracteristicas morfologicas,
fisioldgicas y caracteres del ciclo bioldgico. La vinculacion fenotipica no esta
limitada a caracteres fisicos, también se extiende a caracteres psicologicos,
emocionales, cognitivos y habilidades comunicativas. Por ejemplo, los grupos de
M. fuscata que viven en ciudades son mucho mas agresivos que los que viven en
bosques (Singh, 1966, 1969). Las diferentes experiencias sufridas en ciudades y
bosques afectan independientemente de los componentes psicobiologicos. En
segundo lugar tenemos la pleiotropia social, en la que un solo caracter de un
individuo puede afectar a varias caracteristicas de la organizacion social. Si varios
individuos comparten el mismo cardcter su accidn interactiva genera multiples
efectos en el nivel de la poblacion.

o El nivel social. Este nivel genera dos tipos de restricciones. En primer lugar se
encuentran las restricciones de comportamiento. Los individuos se influyen unos a
otros a través de interacciones sociales. Sus comportamientos se deben
complementar o reforzar unos a otros, o de lo contrario oponer o excluir unos a
otros, es decir, las conductas de un individuo pueden reforzar o excluir a otro
individuo. Debido a estas restricciones algunos patrones se han hecho posibles
mientras que otros no pueden surgir (Thierry, 1997). En segundo lugar se encuentra
la herencia social, debido a que los individuos no solo heredan genes, sino también
sus ambientes (Hailman, 1982; Odling-Smee, 1988). El desarrollo de individuos
inmaduros ocurre en un ambiente social formado por parientes y otros miembros
del grupo. Las caracteristicas fenotipicas de los individuos estan influenciadas por
el comportamiento de sus conespecificos produciendo una correlacion entre

generaciones.

En vista de las numerosas limitaciones que pueden vincular los caracteres de una
estructura social, la hipotesis de covariacion afirma que cualquier variacion significante en
un solo caracter induce a un conjunto de cambios correlacionados en la estructura social.
Entonces, segiin Thierry (2004), se puede predecir que la comparacion de las relaciones
sociales entre especies de macacos puede evidenciar una serie consistente de variaciones
interespecificas. Este género de primates favorece la elaboracion de un modelo explicativo
sobre su estructura social, debido a que existe un gradiente de variaciones en el conflicto y
manejo de conflicto entre las especies del género (Thierry, 2000). Estos factores hacen del
género Macaca un objeto de estudio propicio para la investigacion comparativa de las causas
sociales y las consecuencias de la variacion de los mecanismos de manejo de conflicto entre
las especies de macacos (Flack & de Waal, 2004), y por tanto para el estudio de los patrones

espaciales en funcion de las diferencias en la estructura social.
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3.3) Métodos de calculo de parametros sociales.

Las relaciones sociales pueden ser estudiadas mediante test de matrices (Hemelrijk,
1990). Para examinar los patrones de reciprocidad dentro de un grupo. La reciprocidad tiene
lugar cuando un actor recibe el mismo comportamiento de su receptor, es decir, cuando el
porcentaje de acciones dadas a un individuo iguala al porcentaje de acciones recibidas por
dicho individuo. Por tanto, si hay reciprocidad los individuos de un grupo tienden a realizar
un comportamiento sobre los individuos de los que reciben ese comportamiento. Los analisis
de reciprocidad pueden ser utiles para definir y detectar otros patrones de interacciones
sociales, como por ejemplo la unidireccionalidad en diferentes tipos de comportamiento
social. Sabemos que existe reciprocidad cuando las correlaciones entre una matriz de actores
(X) y una matriz de receptores (Y) son significativas (Hemelrijk, 1990). La matriz de
receptores es la matriz traspuesta de la matriz de actores (ver figura 4). Para saber si las
correlaciones son significativas se puede usar el test de Mantel (Mantel, 1967), que
corresponde con la suma de los productos de los elementos correspondientes de las dos
matrices X e Y. Pero segiin Hemelrijk (1990), el test mas apropiado para analizar la
reciprocidad es una variante de la correlacion de Kendall, el Tau-Kr test, debido a que el
poder (la probabilidad de detectar correctamente un efecto genuino) es mayor en el test Tau-
Kr que en el test de Mantel. El test Tau-Kr mide la asociacion entre las matrices X ¢ Y
mientras mantiene el efecto de una tercera matriz Z constante. Para establecer el nivel
significante del coeficiente de correlacion el coeficiente Tau-Kr tiene que ser comparado con
la distribucion de todos los posibles valores (o una muestra aleatoria) de este estadistico. Tal
distribucién se basa en la aleatorizacion de las matrices X e Y. Los procesos de permutacion
para la asociacion entre matrices son usados como un test estadistico para detectar la
reciprocidad (Hemelrijk, 1990). Valores de correlacion Tau-Kr significativamente positivos
indican reciprocidad entre los individuos de un grupo considerando una o varias conductas
sociales. En cambio, valores de correlacion Tau-Kr significativamente negativos indican que
hay individuos que ofrecen mas conducta social hacia individuos de los que no reciben dicha
conducta. En el estudio 2 “Estudio espacio vs rango” usaremos el test de Tau-Kr para

calcular la reciprocidad de comportamientos sociales.
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Receptores Actores
A B C D A B C D
A X 6 3 10 z A X 5 3 8
g B 5 X 8 6 ‘E_ B 6 X 9 4
S c|l 3 9 X 7 $cl 3 8 x 8
D 8 4 8 X a D 10 6 7 X

Figura 4. Matrices ficticias de actores (matriz de la izquierda) y de receptores (matriz de la
derecha). La matriz de receptores es la traspuesta de la matriz de actores. Las letras A, B, Cy D
representan a los individuos y los valores de la matriz representan el numero de veces que un
individuo ha realizado o recibido la acciéon de otro individuo. En la matriz de actores las filas
representan las acciones de los individuos, mientras que en la matriz de receptores las filas representan

las veces que reciben la accion los individuos.

Como hemos mencionado, mediante los analisis de reciprocidad podemos conocer la
unidireccionalidad o bidireccionalidad de un comportamiento social, por lo que podremos
calcular dos parametros sociales indicativos del estilo social de macacos, que son la
direccionalidad de la agresion y la direccionalidad del grooming, mediante matrices de
actores y receptores de agresion y grooming. Si existe reciprocidad, la agresion y el
grooming seran bidireccionales, y si no existe reciprocidad seran unidireccionales. Otros
parametros sociales que completan los resultados de reciprocidad y permitiran definir los

estilos sociales de macacos, son los siguientes (Petit ez al., 1997; Ciani et al., 2012):

o Intensidad de la agresion. Es el porcentaje de interacciones agonisticas que implican
contacto fisico. Se calcula dividiendo la frecuencia de agresion fisica entre la frecuencia
de agresion total.

e Tasa de reconciliacion. Es el porcentaje de reconciliacion inmediata ocurrida entre
oponentes tras una interaccion agonistica, considerando reconciliacion inmediata a las
interacciones afiliativas (grooming, juego, abrazo, etc.) que tienen lugar entre los
oponentes de un enfrentamiento agonistico dentro de los 5 minutos posteriores al
enfrentamiento (de Waal & van Roosmalen, 1979).

e Tasa de sefiales de sumision. Representa el porcentaje de sefiales de sumision que tienen
lugar como respuesta a una agresion. Se calcula dividiendo la frecuencia de sefiales de
sumision entre la frecuencia total de respuestas de agresion.

o Tasa de grooming. Corresponde al porcentaje de grooming que presenta el grupo. Se
calcula dividiendo la frecuencia de grooming entre la frecuencia total de interacciones

afiliativas.
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e Correlacion entre rango y agresion dada y recibida. Correlacion de Kendall entre el
rango de los individuos y la matriz de agresion dada, por un lado, y de agresion recibida
por otro.

e Correlacion entre rango y grooming dado y recibido. Correlacion de Kendall entre el
rango de los individuos y la matriz de grooming dado por un lado, y de grooming
recibido por otro.

e (radiente de jerarquia. Se calcula a través de los valores de los rangos de dominancia

de todos los individuos del grupo (ver apartado 4.2).

La observacion y el analisis de estos parametros en las diversas especies del género
Macaca permite clasificarlos en cuatro categorias de estructura social en funcion de los
diversos estilos de dominancia (ver en el capitulo 6). Como hemos mencionado, estos
parametros sociales covarian con la intensidad de agresion, siendo el parametro que usa
Hemelrijk (1999, 2000) para explicar las diferencias en los patrones espaciales entre grupos.
Por tanto, asociado a las diferencias en la intensidad de agresion no estan solo las diferencias
en patrones espaciales, si no variaciones en otros parametros de competicion y cooperacion.
Debido a ello, para el estudio “Estudio espacio vs rango” también analizaremos esta serie de
parametros sociales que covarian con la intensidad de agresion, y por tanto, con los patrones

espaciales.
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Interacciones agonisticas y estilos de dominancia.
4. 1) Marco conceptual.

Una interaccion agonistica es un proceso por el que un individuo agrede a otro en
competencia por un recurso (Hinde, 1970). Como hemos mencionado en los apartados
anteriores, en grupos sociales complejos la aparicion de la jerarquia ha permitido evitar el
exceso de peleas por los recursos (Lorenz, 1963). La inhibicion de la agresion es adaptativa,
ya que asegura la supervivencia de los genes del individuo (Barash, 1979). Segin Barash
(1979) existe un nivel optimo de agresion por encima del cual el fitness individual desciende.
Un individuo evitaria los encuentros agonisticos en los que no tiene la certeza absoluta de
ganar, o en los que los costes son mas elevados que los beneficios. Ademas, el individuo
corre el riesgo de compartir genes con su rival del encuentro agonistico, por lo que su muerte
supondria una pérdida de sus propios genes (Dawkins, 1976). Por tanto, la agresion puede
ser costosa para ambos contendientes y ante un despliegue agonistico se primaria la
aparicion de conductas de sumision y sefiales de estatus social. Las variables que configuran
el rango social o jerarquia dentro del grupo pueden ser sexo, edad, experiencia, condicion
corporal y estado de salud. Ademas, en especies con jerarquias matriliniales los rangos
sociales son transmitidos por herencia de madres a hijas (Missakian, 1972; Angst, 1975;
Hausfater ef al., 1982). Dentro de los grupos sociales se observan dos tipos de individuos en
funcién de su rango social, que son los dominantes y los subordinados. Los subordinados son
individuos que evitan las confrontaciones (huyendo o mediante sefiales de sumision) o
responden con interacciones de baja intensidad, mientras que los individuos dominantes son

aquellos que frecuentemente vencen en contextos agonisticos (Drews, 1993).

Los principales recursos por los que surgen las interacciones agonisticas son el acceso a
la comida y el acceso a las hembras. Bajo las competiciones por el acceso a la comida dentro
de grupos sociales, los individuos subordinados son desplazados de los recursos de comida
mas frecuentemente que los individuos mas dominantes, y como consecuencia, comen de
parcelas con baja densidad de alimento, obteniendo comida de menor calidad, y gastando
mas tiempo y energia en cumplir sus requerimientos nutricionales diarios (Dittus, 1977).
Respecto a la competicion por las hembras, los machos de mayor rango social interrumpen el
emparejamiento de machos de menor rango social con las hembras, mediante interacciones
agonisticas (Soltis, 2004). Los machos subordinados estan excluidos del emparejamiento con
hembras debido a esta competicion directa, por lo que intentan copular fuera de la presencia
de los machos dominantes. Por tanto, los individuos dominantes tienen un mejor acceso a los
recursos, mejores parejas, mayor supervivencia, etc., siendo muchos de los beneficios de los

dominantes a costa de los subordinados del grupo.
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Debido a que los individuos dominantes son los que frecuentemente vencen en los
conflictos agonisticos, existe una asimetria en las relaciones agonisticas entre dominantes-
subordinados. La intensidad de esta asimetria varia entre especies, y debido a ello surgio el
término estilo de dominancia (de Waal & Luttrell, 1989). El uso de este término promovio el
inicio del estudio comparativo de la organizacion social animal (Flack & de Waal, 2004).
Los investigadores, mediante la discusion de los estilos de dominancia tipicos de las
diferentes especies, desarrollaron cuatro términos: despdtico (grado 1), tolerante (grado 2),
relajado (grado 3) e igualitario (grado 4). Despotico es un término que tiene su origen en la
sociologia, y hace referencia a las sociedades humanas en las que el poder esta concentrado
en un solo individuo y no hay limitaciones a la autoridad de ese individuo (Flack & de Waal,
2004). Por otro lado, igualitario es un término usado por los antropdlogos para describir la
variacion en el grado en que los individuos en las sociedades humanas dividieron los
beneficios en proporcion a la inversion (Flack & de Waal, 2004). Vehrencamp (1983)
introdujo formalmente los términos despotico e igualitario en el estudio del comportamiento
animal desarrollando un modelo de optimizacion que especifica las condiciones en las que
las sociedades despdticas e igualitarias se pueden desarrollar. Segun Vehrencamp (1983) las
relaciones de dominancia despoéticas e igualitarias describen el grado de asimetria en las
relaciones agonisticas. En sociologia y antropologia los términos despotico e igualitario
describen una distribucion particular del poder social en una sociedad, mientras que
Vehrencamp (1983) uso estos términos para referirse al grado de asimetria agonistica en las
relaciones, y entonces extrapolarlo a una sociedad. Por tanto, segiin Vehrencamp (1983) los
tipos sociales corresponden directamente al grado de asimetria agonistica en el nivel de las

relaciones.

En estudios sobre especies de primates (Vodegel, 1980; Hand, 1986; de Waal, 1986) se
observd que el grado de asimetria agonistica covariaba con otros rasgos de conflicto y
manejo de conflicto, tales como la intensidad del conflicto, tasa de afiliaciéon post-conflicto,
y diversidad de parejas de grooming. Los estudios de Thierry (1985) sobre las especies M.
mulatta, M. tonkeana y M. fascicularis y de de Waal & Luttrell (1989) sobre M. mulatta y
M. arctoides fueron los primeros estudios en los que se compard los patrones de manejo de
conflicto entre especies, los cuales verificaron empiricamente la covariacion en el manejo de
conflicto relacionado con rasgos de la organizacion social de los primates. De Waal (1989)
sugiri6 que esta covariacion es debida a los diferentes estilos de dominancia de cada especie.
Para de Waal, las relaciones despoticas de dominancia son aquellas en las que hay un alto
grado de asimetria agonistica, la cual es expresada en el comportamiento de la especie. En

cuanto a las relaciones tolerantes, son aquellas con un grado de alto a moderado de asimetria
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agonistica. Desde estos estudios, la clasificacion de estilos de dominancia se ha ido afinando.
Asi Thierry (2000) clasifico las 20 especies del género Macaca en diferentes grados segun el

continuo despdtico-igualitario (ver en el capitulo 6), anadiendo ademés conductas afiliativas.

Para determinar el estilo de dominancia de una especie se usan varios criterios. Uno de
ellos es el tipo de sefiales usadas para indicar el rango social durante una relacidon agonistica
(Flack & de Waal, 2004). A estas sefiales de Waal & Luttrell (1985) las denominaron sefales
de dominancia formales. Estas sefiales son 100% unidireccionales en contextos pacificos,
siendo el individuo que emite la sefial en contextos pacificos el que se rinde en contextos
agonisticos. Preuschoft (1999) dividié estas sefiales en dos clases: sefiales formales de
subordinacion, que incluyen las sefales que son emitidas en contextos pacificos por los
individuos que normalmente se rinden en los contextos agonisticos, y sefiales formales de
dominancia, que incluyen las sefiales emitidas en contextos pacificos por el individuo que
normalmente agrede en contextos agonisticos. Preuschoft & van Schaik (2000) sugirieron
que en especies despoticas solo los subordinados muestran su rango mediante sefiales,
mientras que en especies con estilos de dominancia tolerantes (tolerante, relajado e
igualitario) tanto el individuo dominante como el subordinado sefialan sus respectivos
rangos. Flack & de Waal (2004) anadieron las sefiales formales de mismo estatus. Estas
sefiales se dan cuando los individuos, en relaciones agonisticas caracterizadas por simetria en
el poder, intercambian sefiales formales de mismo estatus para indicar que aceptan sus
estatus en su relacion. Estas sefiales son usadas en contextos pacificos de forma
bidireccional. La forma de las sefiales de estatus formales varia entre las diferentes especies.
Algunos ejemplos de sefales de estatus formales en sociedades de macacos son: el
movimiento repetido de abrir y cerrar las mandibulas sin hacer sonar los dientes (silent
bared-teeth) es un indicador de subordinacidén en M. mulatta, el simulacro de mordida (mock
bite) es un indicador de dominancia en M. arctoides y abrir la boca en forma redondeada

(rounded-mouth) es un indicador de dominancia en M. sylvanus (Thierry, 2000).

Otro criterio que define los estilos de dominancia es la distribucion del poder social. El
poder social es el grado de uso exitoso de la fuerza en situaciones sociales poliadicas
(Parsons, 1963). La distribucion del poder social es un factor importante para entender los
diferentes comportamientos de manejo de conflicto, y se mide cuantitativamente mediante el
llamado stepness (término que hace referencia al grado de asimetria en la jerarquia de un
grupo, y que puede traducirse como escarpado) de la jerarquia de dominancia. Los factores
que llevan a la adquisicion del poder social por un individuo son la habilidad en la lucha, las
parejas de alianza y el reconocimiento social (Flack & de Waal, 2004). Cuando estos

factores se vinculan a través del aprendizaje social con la prevision de los resultados
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agonisticos, surge el desarrollo de las relaciones de dominacion-subordinacion e igualitarias.
El poder social se mide mediante la distribucion de sefiales de subordinaciéon que son
enviadas y recibidas por los miembros del grupo. Es decir, el individuo que reciba mas
sefales de subordinaciéon de mas individuos serd el individuo con mayor poder social. Por
tanto, el poder social es maximo cuando un individuo tiene estatus dominante en todas sus
relaciones agonisticas y recibe sefiales de subordinacion con igual frecuencia de todos los
miembros del grupo. Por otro lado, el poder social es minimo cuando un individuo tiene
estatus de subordinado en todas las relaciones agonisticas y transmite sefiales de

subordinacion a mds miembros del grupo que otros individuos.

Siguiendo estos dos factores, las relaciones sociales son despdticas cuando la asimetria de
poder social entre individuos dominantes y subordinados es intensa (es decir, el stepness es
elevado), y las sefiales formales de subordinacion estan bien desarrolladas. Las relaciones
sociales son igualitarias cuando la asimetria del poder social no es tan pronunciada, siendo la
distribucion del poder social simétrica, y cuando no hay sefiales de subordinacion presentes,
variando estas sefiales formales de subordinacién y dominancia dependiendo del contexto
(Flack & de Waal, 2004). De acuerdo a esta distincion de relaciones sociales, Flack & de
Waal (2004) elaboraron una clasificacion en cuatro estilos de dominancia, que fueron los que
adapto6 posteriormente Thierry en las especies del género Macaca, clasificandolas en cuatro

grados de estilo social (ver capitulo 6).
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4. 2) Métodos de calculo de rangos de dominancia.

Como hemos visto anteriormente, el mantenimiento a largo plazo de las relaciones de
dominante-subordinado provoca la aparicidén de asimetrias en la distribucion de poder dentro
del grupo, lo que provoca la ordenacion de los individuos en funcién de sus niveles de
dominancia o jerarquia (Pattee, 1973; Ahl & Allen, 1996). Asi pues, los individuos
pertenecientes a un grupo cohesionado pueden ser clasificados en un sistema
unidimensional, y pueden ser dispuestos en una escala ordinal. Como en los primates el
resultado de las relaciones de dominante-subordinado esta relacionado con muchos aspectos
de su conducta social y de su estructura social, resulta muy 1til cuantificar el sistema
jerarquico. Seguin quién gane contra quién en encuentros agonisticos, todos o la mayoria de
los individuos pueden clasificarse en una jerarquia de dominancia (Bang et al., 2010).
Landau (1951) fue el primero en proponer un sistema para cuantificar los rangos de

dominancia de una jerarquia de acuerdo con la siguiente formula:

h = [12/(n*-n)] X[ve-(n-1)/2]?

Donde # es la linealidad de la jerarquia, # es el nimero de individuos del grupo y v, es el
ntiimero de individuos dominados por el individuo a. La primera parte de la ecuacion /12/(n’-
n)] se utiliza como una constante que hace que el valor de /4 se sitae entre 0 y 1. Si 2=0 no
existe ninguna jerarquia, y si =1/ hay una ordenacion lineal perfecta. Este indice supone que
la dominancia del individuo @ sobre el resto de individuos se producird siempre. Sin
embargo, en muchos grupos de primates, las interacciones agonisticas presentan diferentes
ganadores, lo que altera las relaciones de dominancia, provocando cambios a lo largo del
tiempo. Debido a esto, el indice de Landau provoca un sesgo hacia linealidades muy

estrictas.

En Singh et al. (2003) se propuso un nuevo método para calcular los rangos de
dominancia y mejorar el indice de Landau. En este método se utiliza una matriz sociométrica
que proporciona la relacion de encuentros agonisticos ganados respecto a los encuentros
agonisticos totales entre todas las posibles diadas que se dan en el grupo. En este método se

aplica una formula modificada de Landau que se muestra a continuacion:

h = (12/r-n) Z[ds-(n-1)/2]

Donde d, es el sumatorio de las P, parciales de cada individuo a, siendo P, la proporcion

de encuentros ganados por cada individuo a respecto al total de encuentros acumulados de
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confrontaciones de un individuo con los demaés, y donde n es el nimero de individuos del
grupo. Los individuos con un mayor d, son los individuos mas dominantes o con mayor
rango jerdrquico, y los individuos con un valor de d, mas pequefio son los individuos con un
menor rango jerdrquico. Por tanto, la aplicacion de este método nos permite establecer las
diferencias cuantitativas existentes entre los valores de dominancia presentes entre los
individuos de un grupo y establecer el rango jerarquico ordenando los individuos de mayor a

menor.

Otro de los indices mas extendidos para calcular los rangos de dominancia es el de Clutton-
Brock ef al. (1979).  Este indice es calculado para cada miembro del grupo con la siguiente
formula:

CBI = (B+b+1) / (L+1+1)

Donde B es el numero de individuos que el individuo i ha derrotado en una o mas
interacciones, b representa el numero total de individuos (excluyendo al individuo i) que
aquellos representados en B han sido derrotados, L representa el nimero de individuos por
los cuales el individuo i fue derrotado y [ representa el nimero total de individuos
(excluyendo a i) por el cual los representados en L fueron derrotados. Sin embargo, un
posible problema que presenta este indice es que mide las victorias y derrotas como una
decision binaria cualitativa entre cualquier par de individuos y no tiene en cuenta el nimero

de victorias y derrotas totales de los individuos.

David (1987) propuso un nuevo sistema para cuantificar los rangos de dominancia. En
este sistema se deben calcular las proporciones diddicas de victorias en interacciones
agonisticas. Las proporciones de victorias del individuo i en su interaccion con el individuo j
(P;) es el nimero de veces que el individuo i gana al individuo j (s;) dividido por el nimero
total de interacciones entre el individuo i y el individuo j (n;). El rango de dominancia segun

David (1987) se calcula con la siguiente formula:

DS=w+w,—[-1,

Donde w representa la suma de los valores de P;; y wzrepresenta la suma ponderada de los
valores de Pj, mientras que / representa la suma de los valores de P;;y />1a suma ponderada
de los valores de P;;. Gammell ef al. (2003) mostraron que el método de David parece ser la
medida mas adecuada del éxito general individual. La puntuacion de David se basa en una
suma no ponderada y ponderada de las proporciones diadicas de victorias del individuo

combinadas con una suma no ponderada y una ponderacion de sus proporciones diadicas de
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derrotas. La ventaja crucial del método de David es que el éxito general de un individuo se
determina ponderando cada medida de éxito diadica por la estimacién no ponderada del éxito
general del participante, de modo que se tengan en cuenta las fortalezas relativas de los
demads individuos. Por lo tanto, derrotar a un individuo de alto rango es mas pesado que
derrotar a uno de bajo rango. Gracias a esto, no presenta el problema del indice de Clutton-
Brock et al. (1979), ni el sesgo del indice de Landau (1951). Debido a todo esto, el indice de
David (1987) sera el que utilizaremos en este trabajo para calcular los rangos de dominancia
y el gradiente de jerarquia en nuestros grupos para aplicarlo en el estudio 2 “Estudio espacio
vs rango”. El gradiente de jerarquia de cada grupo lo calcularemos a través de los valores de
dominancia de cada individuo calculados previamente con el indice de David (1987),
calculando la desviacion estandar del conjunto de estos valores y dividiendo por su media

(Puga-Gonzalez et al., 2009).
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5.) Interacciones afiliativas (grooming).

5.1) Marco conceptual.

Las interacciones afiliativas son aquellas interacciones sociales que fomentan la cohesion
entre individuos o la creacion de vinculos, y/o estdn encaminadas a conseguir alianzas. En
especies de primates con jerarquias matrilineales (como es el caso de los géneros Macaca,
Papio y Cercopithecus), las alianzas, y por tanto las interacciones afiliativas, muestran un
pronunciado sesgo de parentesco (de Waal, 1997; Kaplan, 1997; Watanabe, 1979). Como
hemos comentado en el capitulo anterior, en las especies con este tipo de jerarquia, los
rangos de dominancia son transmitidos de madres a hijas (Missakian, 1972; Angst, 1975;
Hausfater et al., 1982). Sin embargo, la jerarquia matrilineal proporciona mas que un
ordenamiento vertical de individuos. También determina los patrones de asociacion, siendo
la mas notable la afiliacion entre parientes (Sade, 1972; Kurland, 1977), pero también
relaciones cercanas y tolerantes entre individuos no parientes de rango similar. El modelo de
Seyfarth (1977) del grooming social entre hembras adultas de primates muestra muy bien
este efecto de las jerarquias matriliniales sobre las conductas afiliativas, en especial sobre la
distribucién del grooming social. Seyfarth escogid la conducta del grooming para este
modelo debido a que el grooming es el comportamiento afiliativo mas frecuentemente
intercambiado entre primates adultos, y debido a ello sera la conducta afiliativa que usemos
en el estudio “Estudio espacio vs rango”. El grooming se puede definir como el
acicalamiento realizado sobre la superficie del cuerpo utilizando manos y/o labios (Vea et
al., 1999). El individuo que realiza grooming puede hacerlo hacia €l mismo (autogrooming)
o0 hacia otros individuos del grupo (allogrooming o grooming social). Por tanto, el grooming
social consiste en eliminar parasitos en la superficie del pelo durante diversas sesiones entre
individuos, y es el tipo de grooming que us6 Seyfarth (1977) en su modelo, y que por tanto

usaremos nosotros en nuestro estudio.

El modelo tedrico de Seyfarth (1977) recrea las dos caracteristicas de redes de grooming
de primates hembras: las hembras de alto rango reciben mas grooming que las demas, y la
mayoria del grooming se produce entre hembras de rango similar. Ademas, las propiedades
del modelo se utilizan para explicar la posible causa y funcion del comportamiento de
grooming en hembras. Seyfarth empieza describiendo el modelo con los factores conocidos

que afectan la distribucion del grooming entre hembras. Estos factores son los siguientes:

e Dominancia. Como las hembras compiten por el acceso a otras hembras (Kummer,
1975; Seyfarth, 1976), la dominancia afecta a la distribucion de grooming entre

individuos (Snyder-Mackler et al., 2016). Las hembras de mayor rango son
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capaces de escoger a cualquier pareja de grooming cuando lo deseen, pero las
hembras de bajo rango se encuentran restringidas mediante la competencia.
Diferencias individuales en el atractivo. La investigacion en el comportamiento
social, fuera del grooming, ha demostrado que puede haber diferencias individuales
en el atractivo dentro de los grupos de primates. Por ejemplo, las hembras adultas
de babuinos frecuentemente muestran preferencia sobre algunos machos mas que
sobre otros (Saayman, 1971), o, por ejemplo, los babuinos y macacos inmaduros
realizan mas gestos amistosos a las crias de las hembras adultas de alto rango en
comparacion con las de bajo rango (Gouzoules, 1975). Por tanto, la distribucion de
grooming de las hembras adultas podria estar afectado por las diferencias
individuales en el atractivo.

El tiempo disponible para el grooming, y la distribucién temporal individual de
tiempos de grooming. El tiempo de una hembra adulta para dedicar al grooming
con otras hembras deberia verse afectado por factores ecoldgicos y sociales. Por
ejemplo, las demandas de busqueda de alimentacion deben establecer un limite
superior en el tiempo disponible, y el tiempo de grooming también debe verse
afectado por el numero, edades y sexo de las crias de la hembra (Oki & Maeda,
1973), y la naturaleza de sus relaciones con los machos adultos (Seyfart, 1977).
Las relaciones de grooming también deberian estar afectadas por la distribucion
temporal de grooming. En la mayoria de las especies de primates, se ha reportado
un alto nivel de sincronia interindividual en la distribucion temporal de la busqueda
de alimento y el comportamiento social (Krummer, 1968; Altmann & Altmann,
1970; Glutton-Brock, 1974; Bernstein, 1975), es decir, los individuos de un grupo
solapan el tiempo que dedican a la busqueda de alimento y el que dedican a
comportamiento social entre todos los miembros del grupo.

Preferencia entre parientes genéticamente cercanos. El grooming se ve
influenciado por el grado de parentesco entre los individuos. Por ejemplo, en
hembras de M. mulatta se ha observado que las relaciones de grooming formadas
entre madres e hijas y entre hermanas persiste a lo largo de la vida adulta de las
hijas. Por tanto, la preferencia entre parientes cercanos debe ser un factor causal
importante que afecta a la distribucion del grooming entre individuos. Ademas,
segin Seyfarth, existe una mayor preferencia y, por tanto, cohesion entre las
familias de alto rango.

Cambios en el estado reproductivo. Las hembras con crias recién nacidas reciben
mas grooming, un mayor numero de individuos le hacen grooming y pueden tener

un conjunto de compafieros de grooming totalmente diferente que en otros
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momentos de su ciclo reproductivo (Struhsaker, 1971; Seyfarth, 1976; Hinde &
Powell, 1977).

Seyfarth describe los beneficios del grooming para incluirlos en el modelo. En primer
lugar, los individuos se benefician al recibir grooming debido a que les eliminan los
ectoparasitos. En segundo lugar, los individuos se benefician del grooming (tanto si reciben
como si realizan), debido a que existe una relacion entre la interaccion de un individuo i a un
individuo j y el posterior soporte de j a i, como por ejemplo en una coalicion agresiva. Se ha
observado que las hembras adultas de primates apoyan a sus parejas de grooming mas
frecuentes en mayor proporcion que al resto de individuos (Bamblett, 1970; Seyfarth, 1976).
Teniendo en cuenta los beneficios que aporta el grooming y los factores descritos
anteriormente, el modelo sugiere una serie de hipdtesis. Respecto al atractivo individual, las
hembras de mayor rango seran las mas atractivas, debido a que pueden ofrecer mas
beneficios al resto de individuos, como por ejemplo ser un buen soporte en una interaccion
agonistica. Respecto a la sincronia de la actividad social, esta puede ser debida al intento de
sincronizar la actividad social con la de las hembras de alto rango, esperando asi a que las
hembras de alto rango estén disponibles. Respecto a la distribucion de grooming dado y
recibido entre dos individuos, el modelo sugiere lo siguiente: 1.) para todos los individuos,
dar grooming aporta beneficios segun el rango de la pareja, mientras que recibir grooming
aportara beneficios seguin el rango de la pareja mas la eliminacion de ectoparasitos, por lo
que recibir grooming siempre aporta mas beneficio que darlo; 2.) la hembra de mayor rango
sera mas atractiva que su pareja; 3.) la hembra de menor rango tendra que dar mas grooming
si la interaccion continta, por lo que las hembras de mayor rango reciben mas grooming; 4.)
la diferencia entre la atraccion y el desequilibrio en el grooming sera menor cuando las
hembras sean de rango similar, por lo que el grooming sera mas reciproco cuando los
individuos pertenecen a rangos similares; 5.) como la competicion puede afectar a quien
hacer grooming y los rangos de los individuos pueden afectar a la reciprocidad de grooming,
la competicion también afecta a la cantidad de grooming total recibido y a la cantidad de

grooming dado.

Este modelo ha sido el mas usado en cuanto a estudios de grooming social, y algunos de
estos estudios posteriores han ampliado el modelo de Seyfarth. Por ejemplo, respecto a los
beneficios que aporta el grooming, Seyfarth solo mencionaba la eliminacion de ectoparasitos
y la formacion de alianzas, pero en estudios posteriores se han observado mas beneficios.
Uno de estos beneficios es el efecto relajante del grooming. La evidencia de los efectos
relajantes del grooming proviene de un conjunto de especies de primates en cautividad,

utilizando diferentes medidas de reduccion del estrés. Por ejemplo, Boccia et al. (1989)
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mostraron que la frecuencia cardiaca de los macacos hembra de la especie Macaca
nemestrina disminuy6 mientras recibian grooming. Del mismo modo, Aureli et al. (1999)
encontraron que recibir grooming baja la frecuencia cardiaca en hembras de M. mulatta.
Estos dos estudios demuestran los efectos del grooming a corto plazo. Un estudio a maés
largo plazo ha proporcionado cierta evidencia de que la cantidad de grooming recibido puede
estar vinculada a niveles de estrés mas bajos. En Gust et al. (1993) documentaron una
correlacion negativa entre los comportamientos afiliativos (entre ellos recibir grooming) y
los niveles de la hormona del estrés cortisol en hembras de M. mulatta. Ademas, en Shutt et
al. (2007) observaron que no solo recibir grooming reduce los niveles de estrés, también
realizar grooming a otros individuos los reduce. En sus resultados también obtuvieron que la
cantidad de hembras diferentes a quienes se les realiza grooming, asi como la cantidad de
grooming que se les da a cada una, se asocian con niveles de estrés mas bajos. Shutt et al.
(2007) sugirieron que el vinculo entre el estrés y realizar grooming a otros individuos puede
ser el resultado de los beneficios derivados de una red mas amplia y solida de apoyo social
que disfrutan las hembras que no solo invierten mas tiempo en grooming social, sino que
también lo distribuyen entre un mayor numero individuos (Lehmann e al., 2016). Este
ultimo resultado concuerda con el estudio de Engh ef al. (2005), en el que también especulan
que aumentar tanto la cantidad de grooming como el nimero de parejas a quienes se les
proporciona puede reducir los niveles de estrés. Estos autores encontraron que mientras que
los niveles de glucocorticoides aumentaban en hembras de Papio ursinus que habian perdido
recientemente a un pariente cercano, después de la pérdida, las hembras aumentaron las tasas
de grooming y el nimero de parejas de grooming. Sugieren que esta ampliacion y
fortalecimiento de las redes de grooming puede haber sido un factor clave en los niveles de

glucocorticoides que posteriormente regresan a la linea de base.

Otro de los beneficios del grooming no mencionado en Seyfarth (1977) es su funcion de
reconciliacion tras los conflictos. La reconciliacion inmediata tras un conflicto se define
como una reuniéon amistosa o afiliativa entre exoponentes en un tiempo igual o inferior a 5
minutos después de una confrontacion agresiva (de Waal & van Roosmalen, 1979), siendo
esta descripcion de reconciliacion la que usaremos en el estudio 2 “Estudio espacio vs
rango”. Escogimos el método de de Waal & van Roosmalen (1979) debido a la cronologia de
las observaciones y al tipo de registro empleado en nuestro estudio. Realizamos un registro
continuo multifocal mediante grabaciones de 10 minutos (ver capitulo 8), con el que
registramos todos los comportamientos de todos los individuos que aparecian en las
grabaciones. Esto nos permite el seguimiento de los oponentes de un conflicto agresivo
durante los minutos posteriores al enfrentamiento, con la posibilidad de registrar las posibles

reconciliaciones inmediatas entre ellos. Previamente a de Waal & van Roosmalen (1979) en
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algunos estudios (Manson, 1964; Goodall, 1968; Lindburg, 1973; McKenna, 1978) se habian
descrito gestos de apaciguamiento y tranquilizadores y se habia insinuado la reparacion de la
relacion entre los individuos tras las peleas. Pero este fendmeno no fue nombrado ni definido
empiricamente hasta un incidente ocurrido en el grupo de chimpancés del zoologico de
Arnhem (Paises Bajos) (de Waal & van Roosmalen, 1979). En este suceso el macho alfa
ataco a una hembra, viniendo otros individuos en su defensa, y ocasionando una serie de
persecuciones en el grupo. Después de que todos los individuos se calmaran, dos individuos
se acercaron y se besaron con sus brazos envolviéndose el uno al otro. Estos dos chimpancés
eran el macho alfa y la hembra a la que habia atacado (de Waal & van Roosmalen, 1979). La
reconciliacion reduce la agresion en el dominante, el miedo en el subordinado (Cords, 1992),
y calman a ambos oponentes (Aureli & van Schaik, 1989). Debido a la efectividad de este
mecanismo, la agresion puede ser muy comun en las relaciones cercanas sin ponerlas en
peligro (Cords & Aureli, 1993). Esto mismo puede aplicarse a especies enteras, como
algunas especies tolerantes de macacos, que también exhiben altas tasas de agresion leve (de
Waal & Luttrell, 1989; Thierry, 2000) (ver capitulo 6). Estas altas tasas de agresion pueden
reflejar el bajo coste de la agresion en sociedades donde la reconciliacion es facil (de Waal,
2000). Existen muchos comportamientos afiliativos que se dan en procesos de
reconciliacion, como el lipsmack (golpeteo de los labios), silent bared-teeth, presentacion
ano-genital, cara de juego, contacto boca a boca, etc. (de Waal, 1989; de Waal &
Johanowick, 1993), y entre estos comportamientos se encuentra el grooming entre los
exoponentes. Debido a ello, el grooming social es un factor muy importante para el

mantenimiento de la cohesion y los vinculos sociales en grupos de primates.
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5.2) Métodos de calculo de redes de grooming.

Para cuantificar la cantidad de grooming o el nimero de relaciones de grooming de un
individuo en un grupo de primates se pueden usar varios indices. Uno de los més usados es
el llamado episodio (bouf) de grooming, que se define como un periodo continuo de
grooming que implica a los dos mismos individuos (Manson et al., 2004). Un episodio de
grooming finaliza cuando uno de los dos individuos se cambia por un tercer individuo, o
cuando uno de los dos individuos finaliza la acciéon de grooming durante mas de 10 segundos
seguidos (Henzi et al., 1997). Segun Barrett ef al. (1999) este indice se contabiliza para cada
individuo extrayendo todos los episodios de grooming en los que el individuo focal inicia el
grooming, clasificando estos episodios de grooming en grupos en funcion de la identidad del
otro individuo, es decir, segiin su compafiero en cada episodio de grooming. El maximo
numero posible de grupos de episodios de grooming es N(N-1), donde N es el numero total
de individuos adultos (Manson ef al., 2004). Se denominan grupos y no diadas, debido a que
cada dia se pueden producir dos grupos, uno en el que el individuo A inicia el grooming al
individuo B (episodio de grooming de A) y otro en el que el individuo B inicia el grooming
al individuo A (episodio de grooming del individuo B) (Manson et al., 2004). Con este
indice podemos obtener el nimero de veces que un individuo inicia el grooming o de la
cantidad de relaciones de grooming de cada individuo del grupo. Sin embargo, otros métodos
son mucho mas ttiles para tener una vision mas general y poder visualizar en conjunto todas

las relaciones de grooming entre los individuos de un grupo o la red de grooming de dicho

grupo.

Para obtener las redes de grooming de un grupo de primates (es decir, como es el flujo del
grooming en un grupo o las relaciones de grooming entre individuos de un grupo) se puede
aplicar un analisis de redes sociales (SNA: social network analysis) o realizar la red social de
forma manual a partir de las matrices de interaccion (Sueur et al., 2011). Una red social es
un conjunto de unidades sociales o individuos (nodos) y las relaciones o flujos (enlaces)
entre estas unidades (ver figura 5) (Wasserman & Faust, 1994). SNA es un término general
que abarca diferentes herramientas graficas para visualizar redes (sociogramas) (Freeman,
2004). Los sociogramas resumen las interacciones entre todos los miembros de un grupo en
un solo diagrama compacto. Ademas, permiten visualizar de una vez la informacion sobre la
red en si. Por ejemplo, los sociogramas ofrecen informacion sobre qué individuos pueden ser
particularmente importantes para la cohesion de la red (es decir, qué individuos harian que la
red se divida en componentes no conectados si se eliminan), asi como el patron general de la
red (Brent ef al., 2011). Los sociogramas se calculan a partir de matrices de interaccion, por

lo que una red de grooming seria calculada a raiz de matrices de grooming social. Uno de los
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indicadores mas utilizados en estudios de redes de grooming de primates es la centralidad,
que es el grado en el que los vinculos se concentran en los individuos de una red (Brent et
al., 2011). Es decir, en una red de grooming los individuos més centrales son aquellos que

presentan un mayor numero de relaciones de grooming con otros individuos.

Figura 5. Ejemplo de red social. Las letras representan a los diferentes individuos de la red, y las
lineas las relaciones entre estos individuos. Las lineas mas gruesas representan relaciones mas
estrechas. En este ejemplo el individuo A es el individuo mas central de la red, debido a que presenta

el mayor nimero de relaciones.

Para el estudio 2 “Estudio espacio vs rango”, realizaremos una red de grooming manual a
partir de las matrices de grooming dado y grooming recibido. Para realizar esta red de
grooming, consideraremos que un individuo i tiene una relacion de grooming con un
individuo j cuando en las matrices de grooming i ha realizado grooming al menos una vez a
J, y cuando i ha recibido al menos una vez grooming de j. Si no hay reciprocidad entre dos
individuos (es decir, si solo uno de ellos ha recibido grooming), no lo consideraremos
relacion. Si entre dos individuos la suma de interacciones de grooming dado y recibido entre
ellos es mayor que 5, consideremos que esa relacion es mas estrecha, y la reflejaremos en la
red de grooming con una linea de mayor grosor. En la red de grooming situaremos a los
individuos que mantienen relaciones de grooming entre ellos mas cercanos entre si. En
cuanto a la centralidad dentro de la red de grooming, daremos valores de centralidad a los
individuos en funcion del numero de relaciones que mantengan con otros individuos, siendo
el individuo més central el que tenga un mayor nimero de relaciones de grooming, y el
menos central el que tenga un menor niumero de relaciones. Si dos individuos tienen el
mismo numero de relaciones, el mas central serda aquel que tenga un mayor nimero de

relaciones estrechas.
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El género Macaca.

6.1.) Descripcion general del género Macaca.

El género Macaca (Mammalia: Cercopithecidae) es el resultado de una de las radiaciones
de primates mas exitosa. Actualmente hay 20 especies de macacos identificadas, pero el
numero de especies difiere de acuerdo a decisiones taxondmicas, variando segun estas entre
19-22 especies totales de macacos. El género Macaca es un grupo monofilético (Delson,
1980; Morales & Melnick, 1998). Dentro de la tribu Papionini, que incluye también a los
babuinos, geladas, mangabeys, driles y mandriles. El registro fosil indica que los macacos
divergieron del resto de la tribu Papioni en el norte de Africa hace 8-7 millones de afios
durante el Mioceno (Delson, 1980). Se desplazaron a Eurasia hace alrededor de 5,5 millones
de afios, probablemente a través de Oriente Préximo. Entonces se dividieron en varios linajes
filogenéticos. Existen tres grupos distintos de macacos (Fooden, 1976) (ver tabla 1): el grupo
silenus-sylvanus, el grupo sinica-arctoides, y el grupo fascicularis. Por tanto, se podria
aceptar que existen tres linajes filogenéticos de especies de macacos. Las especies modernas
de macacos surgieron en procesos de especiacion que ocurrieron en los Gltimos 2 millones de
afos. De la distribucion geografica actual de las especies de macacos se puede inferir que los
macacos se dispersaron en tres procesos diferentes y sucesivos en Asia (Fooden, 1976). El
linaje silenus-sylvanus se origind durante la primera radiacion, el linaje sinica-arctoides
parece haber sido el segundo en dispersarse, y el linaje fascicularis parece haber sido el
tercero en dispersarse. Las especies de los tres linajes del género Macaca se clasifican en
cuatro diferentes grados de estilo social, existiendo concordancia entre estos grados de estilo
social y la filogenia del género Macaca (Thierry, 2000). El linaje fascicularis pertenece a los
grados 1 (despotico) y 2 (tolerante), el linaje sinica-arctoides pertenece al grado 3
(relajado), y el linaje silenus-sylvanus pertenece a los grados 3 (relajado) y 4 (igualitario),
excepto la especie N. nemestrina que pertenece al grado 2 (ver tabla 1). La localizacion de
cada linaje esta restringida a 1 6 2 grados de estilo social. Por tanto, hay un claro grado de
inercia filogenética en los patrones sociales del género Macaca (Thierry, 2000). Sin
embargo, N. nemestrina se aleja bastante de los otros miembros de su linaje. Esto puede ser
debido a una posible divergencia mas rapida que el resto de especies de su linaje. O quizas
esta especie est¢ mas relacionada con el linaje fascicularis, como indican algunas

reconstrucciones filogenéticas (Purvis, 1995).
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Tabla 1. Especies de macacos clasificadas en los 4 grados de estilo social segiin Thierry (2000).
Todas las especies del grado 4 son macacos de la isla Sulawesi. Los colores representan los tres
grupos y linajes evolutivos del género Macaca: grupo silenus-sylvanus (verde), grupo sinica-arctoides

(morado) y grupo fascicularis (naranja).

Grado 1 Grado 2 Grado 3 Grado 4
M. mulatta M. fascicularis M. silenus M. tonkeana
M. fuscata M. nemestrina M. sylvanus M. maura
M. cyclopis M. arctoides M. nigra

M. radiata M. nigriscens
M. sinica M. hecki
M. thibetana M. ochreata

M. assamensis M. brunnescens

En cuanto al rango geografico del género Macaca, presenta el mas amplio de los primates
después del género Homo. Todas las especies del género Macaca estan distribuidas en el sur
y este de Asia, a excepcion de M. sylvanus que se encuentra en el norte de Africa. Por tanto,
el linaje silenus-sylvanus presenta la distribucion geografica mas fragmentada, habitando en
el norte de Africa y en el sureste asiatico. Sus diez especies estan situadas muy alejadas unas
de otras, y con frecuencia presentan una distribucion relicta, lo que indica una dispersion
temprana. El linaje sinica-arctoides tiene una distribucion moderadamente fragmentada en la
peninsula de la India y en el sureste asiatico, y el linaje fascicularis tiene la distribucion mas
continua, desde Indonesia ecuatorial e Indochina tropical, hasta Asia subtropical y templada
entre China y Pakistan, en Taiwan y Japon (ver figura 6). Todas las especies de macacos son
principalmente frugivoras y semi-terrestres. Habitan un amplio rango de habitats, desde
ecosistemas ecuatoriales hasta templados, y desde bosques primarios perennes hasta
praderas, manglares, semidesiertos y areas con asentamientos humanos (Fooden, 1982;
Richard et al., 1989). Forman grupos multimacho-multihembra, lo que quiere decir que
forman grupos que contienen permanentemente machos y hembras adultos con sus crias. El
sex ratio de los adultos esta sesgado hacia las hembras. Las hembras constituyen subgrupos
kin-bonded (subgrupos formados por parientes) dentro de su grupo natal, mientras que la

mayoria de los machos se transfieren entre grupos cuando alcanzan la madurez sexual.
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Figura 6. Distribucion geografica actual de las especies de macacos separadas por linaje (imagen
tomada de Thierry, 2007).

En cuanto a los comportamientos de las especies del género Macaca, existen diferencias
entre especies respecto a los estilos de afiliacion, agresion, dominancia, nepotismo, y
socializacion (Thierry et al., 2004) (ver tabla 2). Estas diferencias son las usadas para
clasificar a las especies del género Macaca en los cuatro grados de estilo social. Dentro de

estas diferencias las que conciernen a los comportamientos de agresion y reconciliacion son
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el grado de asimetria en conflictos y manejo de conflictos (Thierry, 2000), que son
especialmente variables entre las especies de macacos. En las especies pertenecientes a los
grados 1 y 2 la intensidad de agresion y la asimetria de la agresion son altas, y la tasa de
reconciliacién es baja, al contrario que en las especies de los grados 3 y 4. En cuanto a
comportamientos afiliativos, en especies pertenecientes a los grados 1 y 2 las frecuencias de
grooming y otros comportamientos afiliativos son menores que en las especies de grado 3 y
4 (Thierry, 2000). Los patrones de sumision también varian entre las especies de macacos
(Thierry, 2000). Por ejemplo, en las especies de grado 1 los subordinados retraen los labios y
muestran los dientes para mostrar sumision (de Waal & Luttrell, 1985; Preuschoft, 1995).
Cuando los individuos usan esta expresion facial fuera de un conflicto, lo que hacen es
mostrar su menor estatus social a los individuos de mayor rango. Una sefial similar, el silent
bared-teeth, se observa también en especies de grado 4, pero en estas especies no tiene
funcién de sumision, si no que es una sefial de intenciones pacificas por parte del transmisor,
y sirve para iniciar interacciones afiliativas (Thierry et al., 1989; Petit & Thierry, 1992). En
las especies de grados 2 y 3, el silent bared-teeth es principalmente una sefial de sumision
(de Waal et al., 1976; Preuschoft, 1995; Maestripieri, 1996). El gradiente de jerarquia
también varia entre las especies de macacos. En el grado 1 el gradiente de jerarquia es el mas
pronunciado, y por tanto la asimetria del poder social también, y por ello, en las especies de
este grado, la vida social esta gobernada por jerarquias rigidas (Kurland, 1977; de Waal,
1991). Esta asimetria en el poder social hace que el rango de dominancia afecte a las
interacciones entre individuos, y a la distribucion de grooming. Esto difiere de las especies
de grado 4, donde el gradiente de jerarquia es mucho menos severo, aunque los rangos de
dominancia son estables. En estas especies, las diferencias en rango social no afectan a las
interacciones entre los individuos y tienen poco efecto en la distribucion de grooming
(Thierry et al., 1990, 1994; Matsumura, 1991; Petit et al., 1992). Las especies de grado 2 son
mas similares a las especies de grado 1, y las especies de grado 3 presentan mas similitudes
con las especies de grado 4. Debido a todo esto, y como hemos ido mencionando
anteriormente, la asimetria en el poder social y gradiente de jerarquia y las diferencias en la
intensidad de agresion entre especies de macacos también provoca las diferencias en los
patrones de distribucion espacial entre especies. En la tabla 2 se muestra un resumen de
todas las caracteristicas mencionadas de los cuatro grados de estilo social del género

Macaca.
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Tabla 2. Tabla resumen de las caracteristicas sociales de los cuatro grados de estilo social del

género Macaca.

Grado 1 Grado 2 Grado 3 Grado 4
Tipo de conflicto Asimétrico Asimétrico Asimétrico en No asimétrico
algunos casos
Intensidad dela  Alta Moderada-alta Baja Baja
agresion
Direccionalidad  Unidireccionalidad = Unidireccionalidad  Bidireccionalidad  Bidireccionalidad
de la agresion
Contraataques No No Si Si
Seiiales de Comunes Comunes Raras Raras
sumision
Reconciliacion Rara Rara Comun Comun
Gradiente de Pronunciado Pronunciado Leve Leve
jerarquia
Frecuencia de Menor Menor Mayor Mayor
grooming
Distribucién Influenciada por los  Influenciada por los  NO influenciada NO influenciada
espacial rangos de rangos de por los rangos de  por los rangos de
dominancia dominancia dominancia dominancia
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6.2) Descripcion de la especie M. tonkeana.

La especie M. fonkeana pertenece al linaje silenus-sylvanus, y a su vez forma parte de los
macacos de la isla indonesia de Sulawesi. Las especies de Sulawesi probablemente derivaron
de una misma poblacion ancestral (Kawamoto, 1996; Evans et al., 1999), y su
diversificacion evolutiva posiblemente se origind a partir del aislamiento temporal de
diferentes partes de la isla a lo largo del tiempo geologico (Fooden, 1969, Bynum et al.,
1997). Las siete especies de Sulawesi estan distribuidas alopatricamente por la isla (ver
figura 7), es decir, ocupando areas geograficas separadas y no superpuestas, y se pueden
encontrar tanto en tierras bajas como en bosques montanos bajos, siendo estos bosques de
selva tropical (Whitten et al., 1987; Supriatna et al., 1992). M. tonkeana ocupa la zona
central de la isla, y puede habitar tanto habitats sin alteracion humana como habitats con
intensa alteracion humana, desde el nivel del mar hasta los 2000 metros de altitud (Riley,
2008). En general los macacos de Sulawesi se consideran semi-terrestres (Priston, 2005),
pero M. tonkeana parece pasar la mayor parte del tiempo moviéndose en el dosel arbdreo
(Pombo et al., 2005). En cuanto al tamafio de los grupos, se han documentado grupos de 10 a
30 individuos, formados por multiples adultos sexualmente maduros de ambos sexos (Pombo
et al., 2005). Los individuos de M. fonkeana se encuentran activos durante el dia y se
alimentan principalmente de fruta, aunque también consumen hojas, tallos, flores, insectos y

otros invertebrados (Pombo et al., 2005).

M. hecki

\ M, migrisceis |
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Figura 7. Rangos de distribucion de los macacos de Sulawesi, basados en Bynum et al. (1997).

A pesar de que la especie M. tonkeana todavia es comln en areas de habitat adecuado

para la especie, la transformacion continua de selva tropical en tierras agricolas,
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especialmente para plantaciones de palma aceitera y cacao, estd teniendo un impacto
negativo notable en la poblacion total de esta especie (Pombo et al., 2005). Ademas, a
medida que la cantidad de habitat natural disminuye, la especie M. tonkeana se ha vuelto
cada vez mas dependiente de los cultivos para sobrevivir, lo que genera un conflicto con los
agricultores locales, que tratan a esta especie como una plaga agricola (Pombo et al., 2005).
Otras amenazas incluyen la caza de esta especie para alimentacion y su captura para
mantenerlos como mascotas. Actualmente estd considerada como una especie vulnerable
(VU) por la lista roja IUCN. En cuanto a medidas de conservacion, aparte de estar incluida
en el Apéndice II de CITES, que prohibe el comercio de esta especie sin un permiso, la
especie M. tonkeana se encuentra dentro de varias areas protegidas dentro de su rango (Lee
et al., 2005). Ademas, existe en la isla desde el afio 2001 una “Dependencia de delitos contra
la vida silvestre”, que ha sido efectiva en la reduccion del comercio de algunos mamiferos
protegidos y esta trabajando con las comunidades locales para fortalecer la concienciacion

sobre la conservacion (Lee ef al., 2005).

En cuanto a sus caracteristicas fisicas, los individuos de M. tonkeana tienen extremidades
fuertes, un hocico moderadamente largo y una cola corta (ver figura 8) (Bynum et al., 1997;
Priston, 2005; Macdonald, 2006). El pelaje de esta especie es predominantemente negro, con
areas de color marron mas claro en las mejillas, la zona de las caderas y la parte superior de
las nalgas (Macdonald, 2006). El peso corporal de los machos adultos suele rondar los 14,9
kg, mientras que el de las hembras adultas los 9 kg (Singh & Sinha, 2004). Ambos sexos se
emparejan con multiples parejas, por lo que presenta montas multiples (Singh & Sinha,
2004). Las hembras durante la fase folicular del ciclo menstrual presentan lo que se llama el
sexual skin swelling, que son hinchazones y enrojecimiento de la piel en la zona anogenital.
El pico del tamano del sexual skin swelling ocurre cuando las concentraciones de estradiol
alcanzan su maximo (Aujard et al., 1998). La primera menstruacién de una hembra ocurre
sobre los 4,4 afios, el primer sexual skin swelling a los 4,3 afos, la primera monta a los 4,7
afios y el primer parto a los 5 afios (Bercovitch & Harvey, 2004). La longitud de la gestacion
es de una media de 176 dias, mientras que el intervalo promedio entre partos no se conoce
aun para esta especie (Bercovitch & Harvey, 2004). Los machos de esta especie alcanzan la
madurez sexual alrededor de los 6 afios (Bercovitch & Harvey, 2004). La época reproductiva

de esta especie tiene lugar durante todo el afo.
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Figura 8. Fotos de dos individuos de la espe

cie M. tonkeana. A la izquierda podemos ver una foto

de un macho adulto y a la derecha una foto de una hembra adulta.

M. tonkeana pertenece al grado 4 de estilo social, por lo que la agresion es bidireccional,
el objeto de agresion suele protestar o contraatacar y la intensidad de la agresion es baja.
Ademas, la reconciliacion entre oponentes suele ocurrir en el 50% de los casos entre
individuos sin parentesco (Thierry, 1986; Matsumura, 1996; Petit et al., 1997; Thierry et al.,
1997). En cuanto al gradiente de jerarquia, es poco severo, es decir, no hay asimetria en la
distribucion del poder social, por lo que las diferencias en rango social no obstaculizan los
contactos entre los individuos y tienen poco efecto en la distribucion de grooming (Thierry et
al., 1990, 1994; Matsumura, 1991; Petit et al., 1992). Debido a que no hay asimetria de
dominancia, la intensidad de agresion es baja, y por tanto el riesgo de lesion también es bajo,
existe una incertidumbre sobre los resultados de la agresion, que puede originar espacios
para la negociacion entre oponentes (Silk, 1997). Al facilitar el intercambio de informacion
entre oponentes, las conductas de reconciliacion pueden evitar conflictos y mejorar las
relaciones sociales (de Waal, 1986; Thierry, 1986; de Waal & Luttrell, 1989; Petit et al.,
1997). Debido a todo esto, el rango no tiene influencia en las interacciones sociales ni en la
distribucién espacial (Thierry et al., 1990, 1994; Matsumura, 1991; Petit et al., 1992).
Thierry et al. (1990) y Matsumura (1991) observaron que en los grupos de M. tonkeana 'y M.
maurus los rangos de dominancia tienen un efecto bajo en la distribucion de grooming y por
tanto en la distribucion espacial. En cuanto a la comunicacion, presentan un repertorio visual
(expresiones faciales y posturas corporales), auditivo (vocalizaciones), fisico (grooming,
juego, montas, agresion) y posiblemente quimico (olfativo). En M. fonkeana, a diferencia de
las especies de los otros grados, la expresion facial silent bared-teeth tiene principalmente
una funcion pacifica (ver figura 9) y sirve para comenzar interacciones afiliativas (Thierry et

al., 1989; Petit & Thierry, 1992).
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Figura 9. Tres individuos de la especie M. tonkeana realizando el silent bared-teeth antes de

iniciar una sesion de juego.
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6.3) Descripcion de la especie M. fascicularis.

La especie M. fascicularis pertenece al linaje fascicularis. Su rango geografico abarca la
zona del sureste asiatico, desde Birmania hasta las Filipinas y hacia el sur atravesando
Indochina, Malasia e Indonesia (ver figura 10), siendo la segunda distribucion mas amplia de
un primate no humano (Wheatley, 1999). Habitan en una gran diversidad de hébitats, desde
bosques primarios, secundarios y alterados. También pueden habitar en bosques humedos de
tierras bajas, matorrales, riveras de rios y en bosques costeros de palma y mangle (Nowak,
1999; Groves, 2001). La alteracion del habitat ha extendido el rango de algunas poblaciones
de esta especie, debido a que coloniza zonas alteradas (Fooden, 2006; Gumert, 2011). Posee
el grado mas alto de arboricola de todas las especies de macacos, siendo principalmente
arboricola en ambientes forestales, pero también pasando tiempo en el suelo (Roodman,
1991; Fooden, 2006; Gumert, 2011). El tamafo de los grupos de M. fascicularis varia de
menos de 10 individuos a mas de 85, segin el habitat y las condiciones ecologicas. Los
grupos son estables, dividiéndose en subgrupos a lo largo del dia (Angst, 1975; de Jong et
al., 1994; van Noordwijk & van Schaik, 1999, 2001; Engelhardt et al., 2004; Sussman et al.,
2011). El sex ratio hembra-macho es de 4,8 (Wheatley et al., 1996). Presentan una
alimentacion omnivora, explotando muchos tipos diferentes de alimentos, lo que refleja la
diversidad de habitats que utiliza. Se pueden alimentar de hojas, frutas, flores, cangrejos,
insectos, ranas, hongos, hierba, corteza y arcilla, pero el 96% del tiempo de alimentacion lo
invierten comiendo fruta. Las bolsas de las mejillas permiten el almacenamiento de
alimentos durante el forrajeo, y gracias a esto, los alimentos se transportan fuera del sitio de
forrajeo para el consumo, a menudo para evitar la competencia de los conespecificos
dominantes (Wheatley, 1980; Sussman & Tattersall, 1986; Yeager, 1996; Lucas & Corlett,
1998; Son, 2003; Sussman et al., 2011). La actividad de alimentacion y el forrajeo se realiza

por la mafiana y por la tarde (Guryama et al., 1994; Son, 2004).
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Figura 10. Rango de distribucion geografica de la especie M. fascicularis (zonas grises). Mapa

tomado de Gumert (2015).

Actualmente M. fascicularis esta considerada como una especie vulnerable (VU) por la
lista roja IUCN. En cuanto a medidas de conservacion, aparte de estar incluida en el
Apéndice Il de CITES, que prohibe el comercio de esta especie sin un permiso, hay nueve
parques nacionales, nueve reservas y dos santuarios en los que residen algunas poblaciones
de esta especie (Woltheim, 1983). Sin embargo, a pesar de estas medidas, la caza sigue
siendo un problema. En Tailandia y Borneo, son cazados por comida, siendo cazada también
por ser una plaga para la agricultura. Debido a que estos macacos destruyen los cultivos al
alimentarse de ellos, algunos gobiernos no realizan planes de conservacion de la especie.
Ademas, se esta produciendo pérdida de su habitat debido a extensas operaciones de tala

(Wolfheim, 1983).

El pelaje de esta especie puede ser de color marrdon grisiceo o marrén rojizo. Estos
colores son mas palidos en la zona ventral. La cara es de color gris parduzco con bigotes en
las mejillas (ver figura 11). La longitud del cuerpo, sin incluir la cola, varia de los 38 a los 55
cm (Fa, 1989). Poseen una cola larga de 40 a 65 cm (Fa, 1989). Presentan dimorfismo sexual
en tamarfio, siendo el peso de los machos de un promedio de 5,4 kg y el de las hembras de 3,6
kg (Singh & Sinha, 2004). Ambos sexos se emparejan con multiples parejas. Sin embargo, el
macho de mayor rango tiene el mayor acceso a las hembras que cualquier otro macho, por lo
que probablemente sea el progenitor de la mayoria de las crias del grupo (Singh & Sinha,
2004). El sexual skin swelling (enrojecimiento ¢ hinchazon de la piel en la zona anogenital)
solo lo presentan las hembras juveniles cuando se acerca la ovulacion, mientras que las

hembras adultas no lo presentan. Ademas, este sexual skin swelling no es muy pronunciado
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(Bercovitch & Harvey, 2004). La primera menstruacion de una hembra ocurre sobre los 2,4
afios y el primer parto sobre los 5,2 afos (Bercovitch & Harvey, 2004). Las hembras de
rangos mas altos se vuelven reproductivamente maduras antes que las hembras de rangos
menores. La longitud de la gestacion es de una media de 162,7 dias (MacDonald, 1971),
mientras que el intervalo promedio entre partos se encuentra entre 390 y 461 dias (Hadidian
& Bernstein, 1979; Nomura ef al., 1972). Las hembras de alto rango pueden tener hijos cada
afio, mientras que las de bajo rango cada dos afos. El numero de crias por parto suele ser
una. Los machos alcanzan la madurez sexual a los 6 afios (Bercovitch & Harvey, 2004). La
época reproductiva de esta especie es estacional, teniendo lugar el pico de nacimientos entre

los meses de Julio y Noviembre (van Noordwijk, 1999).

Figura 11. Fotos de dos individuos de la especie M. fascicularis. A la izquierda podemos ver una

foto de una hembra adulta y a la derecha la foto de un macho adulto.

La especie M. fascicularis pertenece al grado 2 de estilo social, por lo que los conflictos
son unidireccionales, el objeto de agresion por lo general huye o muestra sefiales de sumision
y las agresiones severas son muy frecuentes, es decir, existe una alta intensidad de agresion.
Las interacciones afiliativas después del conflicto (reconciliacion) entre oponentes no son
frecuentes (de Waal & Luttrell, 1989; Aureli et al., 1993; Butovskaya, 1993; Petit et al.,
1997; Schino et al., 1998), ocurriendo en tan solo un 4-12% de los casos entre individuos no
emparentados (Thierry, 2000). En cuanto al gradiente de jerarquia, es bastante severo, es
decir, existe asimetria en la distribucion del poder social, y por ello, la vida social de esta
especie esta gobernada por jerarquias rigidas (Kurland, 1977; de Waal, 1991). La asimetria

en el poder social determina quién interacciona con quién (Thierry, 2000). Afecta en como
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un individuo escoge parejas en proximidad, para afiliacion o para juego, y si la distribucion
de elecciones esta sesgada hacia individuos de alto rango. Los miembros del grupo compiten
por el acceso a aliados mas fuertes, lo que limita el nimero de parejas disponibles para los
individuos subordinados. Los individuos subordinados se ven inhibidos de acercarse o
interactuar con individuos de mayor rango debido a la posibilidad y al coste de un ataque
(Thierry, 2000). Debido a que presentan un gradiente de jerarquia severo, y a que la
intensidad de agresion es alta y el riesgo de lesion también, la mejor tactica para el objeto de
agresion sera evitar al oponente en vez de atacar. Debido a esto, los individuos subordinados
son desplazados a posiciones periféricas. Los conflictos unidireccionales y el mayor riesgo
de lesiones inhiben los contactos afiliativos entre oponentes (Silk, 1997). Debido a que un
alto riesgo de lesion inhibe los contactos afiliativos debido a la segregacion espacial de los
individuos, el rango influencia las interacciones sociales (habiendo mas interacciones
afiliativas entre individuos de rango similar), y en la distribucion espacial, estando los
individuos dominantes cerca de individuos de rango similar, y en posiciones centrales, y los
subordinados en la periferia. En cuanto a la comunicacion, presentan un repertorio visual
(expresiones faciales y posturas corporales), auditivo (vocalizaciones), fisico (grooming,
juego, montas, agresion) y posiblemente quimico (olfativo). En M. fascicularis la expresion
facial silent bared-teeth tiene principalmente una funcion de sumision hacia individuos
dominantes (ver figura 12), aunque en algunas ocasiones también puede tener funcion

afiliativa (Thierry et al., 1989; Petit & Thierry, 1992).

Figura 12. Silent bared-teeth realizado por un individuo de M. fascicularis. En este momento fue
usado como sefal de sumision, después de que el individuo receptor de la sefial (de mayor rango

social que el individuo que realiza la sefial) se acercara y golpeara a su cria.
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7.) Objetivos e hipotesis.

Los objetivos de esta tesis son, en primer lugar, definir un patrén y las reglas generales de
distribucion espacial en dos grupos pertenecientes a dos especies diferentes del género
Macaca, y en segundo lugar, definir si la distribucion espacial puede ser una variable que
refleje informacion sobre el estilo social en especies del género Macaca. Para ello llevaremos
a cabo dos estudios diferentes. En el caso de estudio 1, llamado “Estudio espacial”, el objetivo
consiste en determinar los patrones espaciales de nuestros dos grupos pertenecientes al género
Macaca (M. tonkeana y M. fascicularis), y ver que factores afectan a la distribucion espacial
de los individuos de ambos grupos, basandonos Unicamente en las variables espaciales de los
grupos. La hipotesis principal del caso de estudio 1 es que nuestros grupos de estudio
presentaran diferentes tipos de patrones espaciales entre ellos. Obtendremos diferencias en
las variables espaciales entre los individuos del grupo de M. fascicularis (grado 2) y los
individuos del grupo de M. tonkeana (grado 4), debido a que pertenecen a diferentes grados de
estilo social y a que los grupos poseen diferencias en su tamafio (ver apartado 8.1).
Centrandonos en cada una de las variables espaciales estudiadas, proponemos las siguientes

hipotesis especificas:

e Hipotesis 1. La distribucion espacial de los individuos de ambos grupos no deberia
estar afectada por las variaciones estacionales de los factores ecologicos externos.
Segun Robinson (1981), la distribucion espacial puede estar influenciada por factores
ecologicos como, por ejemplo, la distribucion y acceso al alimento. En el caso que nos
ocupa, ambos grupos se encuentran en semilibertad y sometidos a presiones ecologicas
y de manejo idénticas, por lo que no deberian presentar fluctuaciones significativas en

la distribucion espacial estacional.

e Hipotesis 2. Segun Sueur et al. (2010), la distribucion espacial de los individuos de
ambos grupos puede estar afectada por el tamario (numero de individuos) del grupo.
El grupo de M. tonkeana estd compuesto por un niimero mayor de individuos, por lo
que es esperable que presente un mayor volumen espacial pudiendo mostrar fenémenos
de fision en subgrupos (Sueur & Petit, 2008; Sueur et al., 2010), mientras que en el
grupo de M. fascicularis no esperamos que ocurra este fendémeno porque es un grupo
con un bajo niumero de individuos. Esta diferencia en el nimero de individuos entre
grupos es debida a que en cautividad o semi-libertad los individuos tienen mas
dificultades para evitar a sus agresores, aumentando en estos casos el estrés de los
individuos subordinados cuando el tamafio de los grupos es elevado, y siendo muy

patente en especies donde el gradiente de jerarquia es pronunciado y la intensidad de la
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agresion elevada (Beisner & Isbell, 2009). Para evitar un elevado nivel de estrés en los
individuos de M. fascicularis, donde el gradiente de jerarquia es pronunciado, el
tamafio de los grupos en cautividad y semi-libertad no deber ser muy grande. Debido a
esto, en cautividad y semi-libertad se pueden mantener grupos de M. tonkeana con un

mayor nimero de individuos que en grupos de M. fascicularis.

e Hipotesis 3. Segun Thierry (2004), la distribucion espacial de los individuos de ambos
grupos puede estar afectada por las interacciones sociales de los individuos y el estilo
social que presenta el grupo. En consecuencia, se espera que los individuos del grupo
de M. fascicularis presenten mayores distancias a sus vecinos mas proéximos que los
individuos del grupo de M. tonkeana, debido a que la especie M. fascicularis pertenece

al grado 2 de estilo social y la especie M. tonkeana al grado 4.

En el caso de estudio 2, llamado “Estudio espacio vs. rango”, el objetivo consiste en
determinar los patrones espaciales de nuestros dos grupos de estudio, y ver como afectan las
variables sociales como la jerarquia y la distribucion del grooming en la distribucion espacial
de los individuos de ambos grupos. De acuerdo a este objetivo nuestra hipotesis de partida es
que las variables espaciales reflejan las variables sociales de ambos grupos, por lo que los
datos espaciales podrian definir un patron de grupo relacionado con su estilo social en
grupos pertenecientes al género Macaca. Por tanto, la hipotesis principal del caso de estudio 2
es que la distribucion espacial de los individuos de ambos grupos esta determinada por el
estilo social al que pertenece su especie. Centrandonos en cada una de las variables sociales

estudiadas, proponemos las siguientes hipotesis especificas para el caso de estudio 2:

e Hipotesis 1. Segun Thierry (2004), nuestros grupos de estudio presentaran variables
sociales propias del grado de estilo social al que pertenecen. El grupo de M. tonkeana
presentara un gradiente de jerarquia e intensidad de agresion bajos, entre otras
variables propias del grado 4 de estilo social. El grupo de M. fascicularis presentara un
gradiente de jerarquia e intensidad de agresion elevados, entre otras variables propias

del grado 2 de estilo social.

e Hipotesis 2. Segun Thierry (2004), la jerarquia de dominancia y la centralidad de los
individuos dentro de la red de grooming influiran en la distribucion espacial de los
individuos del grupo de M. fascicularis, pero no en los del grupo de M. tonkeana. En el
grupo de M. fascicularis los individuos con mayor centralidad dentro de la red de

grooming seran los individuos de mayor rango social, y por tanto seran los individuos
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mas centrales espacialmente, pero no en el grupo de M. tonkeana, donde el rango no

afecta a la distribucion espacial, y por tanto la distribucion de grooming tampoco.

o Hipotesis 3. Segun Silk (1994) y Teichroeb et al. (2015), los machos adultos
presentaran posiciones periféricas y mayores distancias a sus vecinos en ambos
grupos. Debido a la competencia intrasexual por el acceso a las hembras durante el
celo, los machos adultos presentaran mayores distancias a sus vecinos mas proximos y

posiciones mas periféricas, para asi evitar confrontaciones.

Con los resultados de ambos estudios habremos realizado los objetivos principales de la tesis,
que son definir un patrén y las reglas generales de distribucion espacial en nuestros dos grupos
de estudio, y definir si la distribucidon espacial puede ser una variable que refleje informacion

sobre el estilo social en especies del género Macaca.
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8.) Casos de estudio.

8.1) Descripcion de los grupos de estudio.

8.1.1) El grupo de M. tonkeana del Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo.

El grupo de M. tonkeana del Centro de Primatologia de la Universidad de Estrasburgo,
durante el periodo de muestreo, estaba formado por 27 individuos (ver figura 13) todos

ellos nacidos en el centro y pertenecientes a 5 diferentes matrilineas:

e Jeanne. Matrilinea formada por Jeanne, la hembra de mayor edad (22 afios), y su hijo
Ullysse, el macho dominante del grupo.

e Lady. Matrilinea formada por Lady (hembra de 20 afios), sus 5 hijos (3 machos y 2
hembras) y los descendientes de sus hijos (1 macho).

e Nereis. Matrilinea formada por Nereis, la hembra dominante del grupo y de 18 afios,
por sus 4 hijos (2 machos y 2 hembras) y los descendientes de sus hijos (1 hembra).

e Olga. Matrilinea formada por Olga (hembra de 17 afios) y sus 5 hijos (todos ellos
machos).

e Patsy. Matrilinea formada por Patsy, hembra de 16 afios y hermana pequeia de
Lady, por sus 4 hijos (1 hembra y 3 machos) y los descendientes de sus hijos (1

macho).

Pero para nuestros estudios solo tuvimos en cuenta a los individuos de mas de 4 afios de
edad (estos inclusives), trabajando entonces con 22 individuos: 6 machos adultos, 9
hembras adultas y 7 juveniles. No trabajamos con individuos inferiores a 4 afios, debido a
que en edades tan tempranas sus redes de interacciones sociales no estan totalmente
desarrolladas, y por tanto no tienen ni el rango social ni relaciones definidas, por lo que el

estudio de estos individuos no nos aportaria informacion util.

Respecto a la alimentacion del grupo, todos los dias de la semana se les aportaba pienso
seco por la mafiana, y diferentes tipos de fruta y verdura (manzana, pera, platano, sandia,
naranja, cebolla, lechuga, etc.) una vez a la semana (generalmente los jueves por la tarde).
Ademas, debido a que se encuentran en semi-libertad, se alimentaban también de la

vegetacion y de los insectos que encontraban en su recinto.
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Figura 13. Arbol genealdgico del grupo de M. tonkeana del Centro de primatologia de la Universidad de Estrasburgo durante el periodo de muestreo. Las lineas

continuas representan a la descendencia y las discontinuas a los hermanos-hermanas de la misma matrilinea.
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8.1.2) El grupo de M. fascicularis del Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo.

El grupo de M. fascicularis del Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo, durante el periodo de muestreo, estaba formado por 15 individuos (ver figura

14) todos ellos nacidos en el centro y pertenecientes a 7 diferentes matrilineas:

e (Carpette. Matrilinea formada por Carpette, la hembra dominante del grupo, de
17 afos de edad, y por sus dos hijas y los descendientes de sus hijas (1
hembra).

e Raclette. Matrilinea formada por Raclette, hembra de 15 afios, y por su hija 'y
los descendientes de su hija (1 hembra).

e Nicolette. Matrilinea formada por Nicolette, hembra de 14 afios de edad, y su
hijo.

e Laeticiette. Matrilinea formada por Laeticiette, de 10 afios de edad, y su hija.

e Emilienette. Matrilinea formada por Emilienette, hembra de 6 afios de edad, y
su hija.

e Numerobis. Matrilinea de la que actualmente solo queda Numerobis, macho
de 15 afios de edad.

e Zorro. Matrilinea de la que actualmente solo queda Zorro, el macho

dominante, de 14 afios de edad.

Pero para nuestros estudios solo tuvimos en cuenta a los individuos de mas de 4 afios de
edad (ver apartado 8.1.1), trabajando entonces con 11 individuos: 2 machos adultos, 8

hembras adultas y 1 juvenil.

Respecto a la alimentacion del grupo, al igual que al grupo de M. fonkeana, todos los
dias de la semana se les aportaba pienso seco por la mafana, y diferentes tipos de fruta y
verdura una vez a la semana (generalmente los jueves por la tarde). Ademas, al igual que el
grupo de M. tonkeana, los individuos de M. fascicularis se alimentaban también de la

vegetacion y de los insectos que encontraban en su recinto.
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Figura 14. Arbol genealdgico del grupo de M. fascicularis del Centro de Primatologia de la
Universidad de Estrasburgo durante el periodo de muestreo. Las lineas continuas representan a la

descendencia y las discontinuas a los hermanos-hermanas de la misma matrilinea.
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8.2) Descripcion de las instalaciones.

8.2.1) Descripcion de la instalacion de M. tonkeana.

La instalacion del grupo de M. tonkeana del Centro de Primatologia de la Universidad
de Estrasburgo se encuentra en un bosque atlantico natural, formado por arces blancos
(Acer pseudoplatanus) y pseudoacacias (Robinia pseudoacacia) principalmente (Eppinger
& Hofmann, 2008) (ver figura 15), localizado a las afueras de la ciudad de Estrasburgo
(Francia) y situado en un antiguo fuerte. La instalacion es mayoritariamente exterior, pero
cuenta con una parte interior para proteger al grupo del mal tiempo y donde se administra
el pienso y el agua cada dia. Las dimensiones de la estructura interior son de 8,6 metros de
largo, 2,8 metros de ancho y 2,2 metros de alto. La instalacion exterior presenta una
extension de 3680 m?, es de forma irregular, presenta desniveles de altura y gran cantidad
de elementos naturales como arboles, arbustos, troncos, areas de hierba, etc. y elementos
artificiales como la estructura de la instalacion interior y muros de piedra del antiguo fuerte
(ver figura 16). El limite de la instalacion estd delimitado por rejas metalicas. La

instalacion tiene una zona inaccesible debido a su pronunciada pendiente.

Figura 15. Bosque atlantico donde se encuentra el Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo. A la izquierda tenemos una imagen de la parte del bosque donde se encuentra el Centro
de primatologia, captada con Google Maps (2019) (Google (s.f.). Mapa del bosque en el Chemin du
Fort Foch, Estrasburgo; imagen tomada el 12 de junio, 2019). A la derecha se encuentran dos fotos

de este bosque.
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Figura 16. Representacion de la instalacion del grupo de M. tomkeana del Centro de
Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. El rectangulo gris representa la estructura de la
instalacion interior, el rectangulo gris con una X negra representa la puerta de entrada a la
instalacion, los puntos negros son los arboles de mas de tres metros de altura de la instalacion, las
lineas negras finas representan los desniveles de la instalacion y las lineas negras gruesas

representan los muros de piedra.
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8.2.2) Descripcion de la instalacion de M. fascicularis.

La instalacion del grupo de M. fascicularis del Centro de Primatologia de la
Universidad de Estrasburgo se encuentra localizado en el mismo bosque que el de la
especie M. tonkeana (ver apartado 8.2.1). La instalacién es mayoritariamente exterior, pero
al igual que la de M. tonkeana, cuenta con una parte interior para proteger al grupo del mal
tiempo y donde también se administra el pienso y el agua cada dia. Las dimensiones de la
estructura interior son de 4 metros de largo, 2,5 metros de ancho y 2,4 metros de alto. La
instalacion exterior presenta una extension de 1400 m?, y al igual que la de M. tonkeana, es
de forma irregular, presenta desniveles de altura y gran cantidad de elementos naturales
como arboles, arbustos, troncos, areas de hierba, etc. y elementos artificiales como la
estructura de la instalacion interior y muros de piedra del antiguo fuerte (ver figura 17). La

instalacion esta delimitada por rejas metalicas.

mm Estructura instalacion interior
[B8 Puerta delainstalacién

® Arboles principales
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Figura 17. Representacion de la instalacion del grupo de M. fascicularis del Centro de
Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. El rectangulo gris representa la estructura de la
instalacion interior, el rectangulo gris con una X negra representa la puerta de entrada a la
instalacion, los puntos negros son los arboles de mas de tres metros de la instalacion, las lineas
negras finas representan los desniveles de la instalacion y las lineas negras gruesas representan los

muros de piedra.
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8.3) Descripcion del proceso de registro de datos.

8.3.1) Procedimiento de registro de datos.

El primer periodo de muestreo tuvo lugar desde el mes de mayo hasta septiembre del
afio 2016. Durante este periodo se llevaron a cabo observaciones ad libitum para realizar el
reconocimiento de los individuos (es decir, 22 individuos en el grupo de M. tonkeana y 11
individuos en el grupo de M. fascicularis), estudiar las frecuencias de uso de cada zona de
la instalacion por los individuos y realizar el etograma de interacciones sociales de ambos
grupos. El muestreo ad [libitum es un registro no sistematizado realizado durante un
determinado periodo de tiempo (Altmann, 1974). Es decir, con este tipo de muestreo se
anotan todos los comportamientos observados en el grupo durante un periodo de tiempo
determinado. El problema de este tipo de registro es que las observaciones estan sesgadas
hacia aquellas conductas o individuos mas llamativos, subestimando a los individuos con
menos pautas comportamentales. Debido a esto, complementamos las observaciones ad
libitum con un muestro focal. Este registro consiste en observar a un individuo durante un
periodo determinado de tiempo, registrando todas las conductas que realiza (Altmann,
1974). El individuo focal era determinado de forma aleatoria antes de la sesion de registro,
pero balanceando la eleccion si era necesario para observar a todos los individuos durante

el mismo periodo de tiempo.

El segundo periodo de muestreo se realizd de marzo a septiembre del afio 2017. Durante
los meses de marzo y abril del 2017 definimos las subareas de las instalaciones segun las
frecuencias de usos de sus zonas por los individuos de ambos grupos, se realizo la division
de la instalacion en estas subareas, se seleccionaron los puntos dentro de cada subarea y se
calcularon las coordenadas (X, y, z) de todos los puntos. Los datos se recolectaron de mayo
a septiembre de 2017. Hicimos grabaciones de 10 minutos, obteniendo un total de 100
videos para M. tonkeana y otros 100 para M. fascicularis (es decir, en total se obtuvieron
16.67 horas de filmacion para cada especie). Los videos fueron grabados de 9:00 a 12:00h
por la mafana y de 15:00 a 17:00 h por la tarde, de lunes a viernes, alternando horarios de
mafiana y tarde entre los dos grupos. Para realizar estas grabaciones usamos una camara de
video de modelo Sony HDR-CX320. Analizamos estos videos utilizando un registro
activado por transiciones de tiempo (RTT) para obtener las coordenadas de los individuos y
un registro continuo multifocal para obtener interacciones agonisticas y afiliativas entre
individuos. En este caso, el registro activado por transiciones de tiempo consistié en anotar
cada 30 segundos los puntos de referencia donde se encontraban todos los individuos que
se estaban registrando, a partir de los cuales se les asignaba las coordenadas (X, y, z) a los

individuos registrados. Es decir, durante el analisis de los videos, anotabamos las
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coordenadas (X, y, z) de todos los individuos (registro multifocal) que se encontraban
visibles en el video cada 30 segundos. Escogimos intervalos de 30 segundos respecto a
otros intervalos de tiempo debido a que segun Dolado (2011) con intervalos de 30
segundos el error aproximado en el calculo de la centralidad es solo de dos unidades en el
segundo decimal, y ademas, facilita el manejo de los datos generados y acorta el tiempo de
analisis de los datos, teniendo un impacto positivo en su concordancia. En cuanto al
registro continuo multifocal, consiste en registrar todas las conductas de todos los
individuos observados durante un periodo de tiempo determinado, anotando incluso
conductas de diferentes individuos que solapen en el tiempo. Es decir, cada vez que se
observaba una conducta agonistica o una conducta afiliativa descritas en el etograma se
detenia el video, se anotaba la conducta observada y el individuo emisor de dicha conducta
y, ademas, se anotaba el individuo receptor de la conducta. Gracias al muestreo mediante
analisis de videos es posible registrar todas las conductas de todos los individuos que
ocurren durante el mismo periodo de tiempo. Decidimos usar este tipo de registro en vez de
los registros usados en el primer periodo de muestreo debido a que el analisis de videos nos
permite corregir los errores de los estudios in vivo, como son la observacion inclinada hacia
determinadas conductas e individuos mas llamativos y la imposibilidad de registrar muchas

conductas al mismo tiempo (Altmann, 1974).

Durante los ultimos tres meses de este segundo periodo de muestreo tuvimos una
ayudante de campo para la realizacion de algunas grabaciones y el analisis de algunos
videos con el grupo de M. fonkeana. Ademas, con algunos de los videos analizados por
nuestra ayudante de campo realizamos un analisis de concordancia entre observadores para
los datos de posicion espacial y de conductas agonisticas y afiliativas para el grupo de M.
tonkeana (ver apartado 8.3.2). La informacion histdrica sobre la climatologia del Centro de
Primatologia durante los meses de estudio del segundo periodo de muestreo se encuentra

en la tabla 3.
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Tabla 3. Informacion histérica (valores medios) sobre la climatologia del Centro de
Primatologia de la Universidad de Estrasburgo durante los meses de estudio del segundo periodo de

muestreo. La informacion ha sido recopilada de la web Meteoblue (2019).

T* maxima T* minima Precipitacion Velocidad del viento

(®) () (mm) (km/h)

Marzo 12 1 50 12
Abril 15 4 48 11
Mayo 20 10 78 10
Junio 23 12 70 11
Julio 26 14 69 10
Agosto 26 14 60 9

Septiembre 22 11 62 11

En cuanto a las grabaciones de los videos, debido a la extension, los desniveles y la
vegetacion de las instalaciones, nos fue imposible grabar planos generales de toda la
instalacion con la camara. Por ello, se escogia antes de iniciar la grabacion una de las
subareas de la instalacién donde se encontrase un conjunto de individuos, grabando a todo
el subgrupo de esa subarea. Se intentaba grabar a todos los individuos del grupo todos los
dias de muestreo al menos en una de las grabaciones realizadas ese dia. En la figura 18
podemos observar las limitaciones que nos proporcionaban las instalaciones a la hora de
realizar planos generales a través de la captura de uno de los videos y una foto que muestra

como se realizaban las grabaciones.
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Figura 18. En la imagen de arriba tenemos una captura de uno de los videos grabados. Podemos
observar que abarca solo una de las subareas de la instalacion, en este caso de M. fonkeana. En la

imagen de abajo podemos observar como se realizaban las grabaciones de los videos.
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8.3.2) Concordancia inter e intraobservador.

Para el grupo de M. tonkeana evaluamos tanto la concordancia intraobservador como la
concordancia entre observadores (interobservador), debido a que en este grupo teniamos la
presencia de un observador externo. Como hemos mencionado en el apartado anterior,
contamos con una ayudante de campo durante los tres ultimos meses del segundo periodo
de muestreo para M. tonkeana, que nos sirvid para evaluar la concordancia entre
observadores. Esta ayudante de campo (Nazaret Ocafia de Nova, bidloga especializada en
conservacion y ecologia, y estudiante de practicas Erasmus+) tenia experiencia en el
ambito de la observacion de animales en libertad. Para el grupo de M. fascicularis, como
no contamos con un observador externo, solo calculamos la concordancia intraobservador.
Para realizar los analisis de concordancia intraobservador de ambos grupos, tras analizar
los 100 videos de cada grupo realizamos un segundo periodo de analisis para algunos de

los videos.

Para evaluar la concordancia interobservador (M. fonkeana) e intraobservador (M.
tonkeana y M. fascicularis) se utilizaron el 12% de los videos para cada andlisis de
concordancia (Stehman, 1996) (120 minutos de observacion), siendo escogidos al azar. Se
evalu6 la concordancia de posicion espacial de los individuos y de interacciones
agonisticas y grooming social. Con los datos de ambas observadoras (concordancia
interobservador) y con los datos de ambos periodos de analisis (concordancia
intraobservador) calculamos el coeficiente de Kappa (tabla 4) con el programa informatico
SPSS. El coeficiente de Kappa es una medida de concordancia propuesta por Cohen en
1960, que se basa en comparar la concordancia observada en un conjunto de datos,
indicando el grado de acuerdo que existe por encima del esperado por azar. La
concordancia sirve para comprobar el nivel de los observadores y para verificar la
fiabilidad de los datos registrados. La concordancia del coeficiente de Kappa segun la

escala propuesta por Landis & Koch (1977) se muestra en la tabla 5.
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Tabla 4. Resultados de la concordancia inter e intraobservador de la posicioén espacial y de las

interacciones agonisticas y grooming social mediante el coeficiente de Kappa.

Especie Coeficiente de Posicion Interacciones Interacciones Grooming
Kappa espacial  agonisticas agonisticas social
poco intensas intensas

M. Interobservador 0,82 0,74 0,78 0,80
tonkeana

M. Intraobservador 0,87 0,81 0,84 0,86
tonkeana

M. Intraobservador 0,88 0,82 0,88 0,89

fascicularis

Tabla 5. Concordancia del coeficiente de Kappa.

Coeficiente de Kappa Fuerza de la concordancia
<0,20 Pobre
0,21-0,40 Débil
0,41-0,60 Moderada
0,61-0,80 Buena
0,81-1 Muy buena

Con nuestros resultados y segun la escala de concordancia de Landis & Koch (1977)

podemos observar que existe una concordancia tanto inter como intraobservador muy

buena respecto a la posicion espacial de los individuos, y una intraobservador muy buena e

interobservador buena con respecto a las interacciones agonisticas y grooming social.
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8.3.3) Etogramas.

Durante los meses de mayo a septiembre del afio 2016 (primer periodo de muestreo), se
llevaron a cabo observaciones ad libitum para aprender a identificar a todos los individuos
del grupo y definir el etograma de comportamientos sociales de nuestros grupos.
Completamos estas observaciones ad /ibitum con observaciones focales individuales para
evaluar el etograma previo de interacciones sociales de macacos de la isla de Sulawesi de
Thierry et al. (2000), en el caso del grupo de M. fonkeana, y para evaluar los etogramas
previos de interacciones sociales de la especie M. fascicularis de Thierry (1985), Xu et al.
(2012) y Gumert (2015), en el caso del grupo de M. fascicularis. En el caso de M.
tonkeana, el etograma previo es muy detallado y tiene muchas categorias, asi que
unificamos algunas de ellas y simplificamos el etograma, quedandonos con un total de 42
conductas sociales. En el caso de M. fascicularis, los etogramas previos tenian las
interacciones agonisticas muy desarrolladas, pero no las interacciones afiliativas, por lo que
completamos estos etogramas con las interacciones afiliativas que observamos en nuestro
grupo de estudio, presentando nuestro etograma resultante un total de 41 conductas
sociales. Los etogramas de comportamientos sociales de nuestros dos grupos de estudio

realizados se encuentran en el Anexo I.
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8.3.4) Método y registro de datos espaciales.

El método usado en este estudio estd basado en el de Dolado & Beltran (2011), y
consiste, en primer lugar, en dividir las instalaciones en diferentes subareas segin la
arquitectura de la instalacion. Aprovechando los diferentes elementos de la instalacion (es
decir, muros, desniveles, pendientes, vallas de metal, etc.), se acotaron zonas y observamos
las de mayor uso. Las subareas se seleccionaron de acuerdo con el tiempo que pasan los
individuos en las diferentes zonas de la instalacion, usando las frecuencias de uso de cada
zona (ver figuras 19 y 20). Segin Dolado & Beltran (2011), las zonas mas utilizadas (es
decir, las zonas donde los individuos pasan mds tiempo) se dividen en subdreas mas
pequenias y las zonas menos utilizadas se dividen en subareas mdas grandes (es decir, en
zonas muy usadas, las subareas son mas pequefias, lo que permite situar a los individuos
con mayor precision; en cambio, en zonas menos utilizadas, las subareas son mas grandes).
Ademas, descartamos una zona de dificil acceso de la instalacion de M. tonkeana para el
muestreo. Esta zona inaccesible no es utilizada con frecuencia por los individuos del grupo,

por lo que su descarte no distorsiona nuestros resultados.

En segundo lugar, seleccionamos algunos puntos (es decir, puntos de referencia como
arboles, arbustos, troncos, rocas, etc.) en cada subarea y calculamos sus coordenadas. El
numero de puntos depende del tamafio de cada subarea y el tiempo pasado en las diferentes
subareas por los individuos del grupo (por ejemplo, para M. tonkeana, los puntos de la
subarea mas utilizada son 30, y los puntos en la subarea menos utilizada son 11). Elegimos
los puntos cubriendo toda la extension de cada subarea. Para elegir puntos en cada subarea,
primero seleccionamos las esquinas de cada subdrea como los primeros puntos, y desde
cada esquina seleccionamos el resto de puntos en diferentes direcciones (izquierda, derecha
y diagonal) desde la esquina, tomando puntos de referencia como arboles, arbustos,
troncos, rocas, etc. para escoger estos puntos. En las subareas madas utilizadas,
seleccionamos un mayor niumero de puntos y a menores distancias entre ellos que en las
subareas menos utilizadas. Asi pues, dividimos la instalacion de M. tonkeana en 11
subareas (ver figura 21) y situamos un total de 208 puntos, y la de M. fascicularis en 7

subareas (ver figura 22) y situamos un total de 93 puntos.

Para calcular las coordenadas (x, y, z) de los puntos no fue posible usar un GPS, porque
el error del GPS era mas alto que la distancia entre puntos de referencia. El error del GPS
es de 3 a 15 metros (Ganskopp & Johnson, 2007) y algunos puntos distaban entre si menos
de un metro. De la misma manera, las distancias entre los puntos de referencia también

imposibilitaron el uso de coordenadas UTM, mas utiles para la geolocalizacion de grandes
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extensiones de terreno. Por lo tanto, de acuerdo con Dolado & Beltran (2011),
implementamos los puntos en un mapa de la instalacion y definimos un punto de referencia
(0, 0, 0) (origen de coordenadas) situado en la esquina con la altitud mas baja (z), a partir
de cual definimos las coordenadas de todos los puntos en cada instalacion. Al asociar la
posicion de los individuos a puntos de la instalacion, de los cuales sabemos sus
coordenadas, es posible definir las distancias entre ellos. En la figura 23 se puede observar
todo el proceso del calculo de las coordenadas (X, y, z) de los puntos de cada subarea. En el
Anexo II se encuentran los mapas escaneados de las instalaciones del grupo de M.
tonkeana y del grupo de M. fascicularis sobre los que situamos las subareas y los puntos
seleccionados previamente en campo, y a partir de los que calculamos las coordenadas (X,
y, z) de cada punto. Finalmente usamos estos mapas junto con el analisis de videos para

muestrear la posicion espacial de los individuos del grupo.

Figura 19. Frecuencias de uso de las zonas (izquierda) y subareas (derecha) de la instalacion de
M. tonkeana. En la imagen de la izquierda se muestran las zonas de la instalacion (lineas continuas
rojas) usadas para estudiar el uso de la instalacion por parte de los individuos del grupo. En la
imagen de la derecha se muestran las diferentes subareas escogidas (lineas continuas grises) a partir
de las zonas de la instalacion (lineas discontinuas rojas) y sus frecuencias de uso. La subarea

sefialada con linea discontinua es la descartada debido a su dificil acceso.
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Figura 20. Frecuencias de uso de las zonas (izquierda) y subareas (derecha) de la instalacion de
M. fascicularis. En la imagen de la izquierda se muestran las zonas de la instalacion (lineas
continuas rojas) usadas para estudiar el uso de la instalacién por parte de los individuos del grupo.
En la imagen de la derecha se muestran las diferentes subareas escogidas (lineas continuas grises) a

partir de las zonas de la instalacion (lineas discontinuas rojas) y sus frecuencias de uso.

Figura 21. Diferentes subareas de la instalacion de M. fonkeana. El circulo discontinuo
representa la zona inaccesible debido a la pronunciada pendiente. En la derecha se muestran los

diferentes puntos en campo de la subarea 4 como ejemplo.
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Figura 22. Diferentes subareas de la instalacion de M. fascicularis. En la imagen de abajo se

muestran los diferentes puntos en campo de la subarea 1 como ejemplo.
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Figura 23. Diagrama del proceso de division de la instalacion y del calculo de las coordenadas

(X, y, z) de los puntos de las subareas.
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Como hemos mencionado en el apartado 8.3.1, realizamos un registro de transiciones de
tiempo activado para obtener las coordenadas de los individuos, usando las grabaciones
tomadas durante el segundo periodo de muestreo. Para obtener las coordenadas de los
individuos tomamos nota de la posicion espacial de todos los individuos cada 30 segundos,
asignando a cada individuo las coordenadas del punto en el que se encontraban. Si los
individuos no estaban en uno de los puntos elegidos previamente, les dabamos las

coordenadas (X, y, z) del punto més cercano (ver figura 24).
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-

Figura 24. Diagrama del registro de transiciones de tiempo activado para obtener las

coordenadas de los individuos.
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8.4) Caso de estudio 1: Estudio espacial.
8.4.1) Objetivos e hipdtesis.

El objetivo de este estudio “Estudio espacial” es determinar los patrones espaciales de
dos grupos pertenecientes a dos especies diferentes del género Macaca, y ver qué factores
afectan a la distribucion espacial de los individuos de ambos grupos, basandonos
unicamente en las variables espaciales (proximidad entre individuos, densidad y volumen
ocupados por los grupos y distancias a vecinos mas proximos) de los grupos. Nuestra
hipotesis principal es que nuestros grupos de estudio presentaran diferentes tipos de
patrones espaciales entre ellos. Las hipotesis especificas segiin cada una de las variables
espaciales estudiadas (ver capitulo 7) son las siguientes: 1.) La distribucion espacial de los
individuos de ambos grupos no deberia estar afectada por las variaciones estacionales de
los factores ecologicos externos, 2.) Segun Sueur et al. (2010), la distribucion espacial de
los individuos de ambos grupos puede estar afectada por el tamario (numero de individuos)
del grupo, 3.) Segun Thierry (2004), la distribucion espacial de los individuos de ambos
grupos puede estar afectada por las interacciones sociales de los individuos y el estilo

social que presenta el grupo.
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8.4.2) Analisis.

En primer lugar, calculamos las interdistancias o proximidad entre individuos y la
centralidad de los individuos de ambos grupos. Calculamos la centralidad que presentan
todos los individuos dentro del grupo segun Mardia (1972) (ver apartado 2.2). El individuo
que presente el valor mas pequefio del modulo del sumatorio de sus vectores unidad (ver
apartado 2.2) sera el individuo mas central, clasificando la centralidad de todos los
individuos en funcion de los valores de sus moddulos. En segundo lugar realizamos un
analisis convex hull (ver apartado 2.2) por meses para ambos grupos en el programa
informatico R (RcoreTeam 200). Con este andlisis obtuvimos el volumen promedio que
ocupaban los individuos de ambos grupos por meses. Realizamos un analisis de varianza
con un factor (ANOVA) para comprobar si existen diferencias significativas en el volumen
entre los diferentes meses para ambos grupos. También realizamos un test de la ¢ para ver
si hay diferencias significativas en el volumen entre nuestros dos grupos de estudio. Debido
a que el tamafio de las instalaciones y el nimero de individuos es diferente en ambos
grupos, se realizé una transformacion de los datos obtenidos para permitir la comparacion
estadistica. Para ello, se ponderaron los datos de volumen de M. tonkeana de acuerdo al
tamafio de la instalacion del grupo de M. fascicularis. Con el volumen del grupo de M.
fascicularis, y con el volumen trasformado del grupo de M. tonkeana, calculamos las
densidades, dividiendo el nimero de individuos de cada grupo por el volumen de cada
grupo por mes. Estos datos de densidades fueron los usados para el test de la ¢, siendo la

densidad la variable dependiente y el grupo la variable independiente.

En tercer lugar, realizamos un analisis de vecinos mas proximos por meses con k=6
(nimero de vecinos) para ambos grupos. Escogimos k=6 porque segin Hamilton (1971) el
nimero mas probable de vecinos es 6, y escogiendo una k>1 pero sin un valor muy alto el
ruido estadistico pierde influencia y no se pierde la idea de localidad. El analisis de vecinos
mas proéximos consiste en determinar los k individuos mas proximos al individuo focal, y
las distancias a esos individuos. Realizamos un test de la ¢ para ver si existen diferencias
significativas en las distancias a los vecinos mas proximos entre nuestros grupos de
estudio, siendo el promedio de las distancias a los vecinos mas proximos la variable
dependiente, y el grupo la variable independiente. Para este analisis trabajamos con los
datos transformados de M. tonkeana. Por ultimo, realizamos correlaciones de Pearson: a)
entre las distancias a los vecinos mas proximos y b) el numero de veces que un individuo
es vecino mas proximo, con la centralidad de los individuos. Realizamos estas
correlaciones para ver si los individuos situados en posiciones centrales son un mayor

numero de veces vecinos de otros individuos y sus distancias a sus vecinos son menores
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que los individuos situados en posiciones periféricas. Todos los analisis estadisticos fueron

realizados con el programa informatico SPSS (SPSS Inc. 2008).
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8.4.3) Resultados.
Grdficos proximidad y volumenes

En las figuras 25 y 26 podemos observar los graficos de proximidades y las densidades
calculadas con el volumen por meses del grupo M. tonkeana y del grupo M. fascicularis
respectivamente. En la figura 27 podemos observar los valores sin transformar del volumen
por meses de M. fascicularis y los valores de volumen de M. tonkeana transformados por
meses. Con el ANOVA de un factor de volumen por meses dentro de cada grupo, no
obtuvimos diferencias significativas (tabla 6) en ninguna especie. Con el test de la ¢ de
densidad de volumen por grupo obtuvimos diferencias significativas (z=2,19; p=0,005),
siendo la densidad de M. fascicularis mayor que la de M. tonkeana (figura 28), y por tanto,

el volumen del grupo de M. tonkeana es mayor que el del grupo de M. fascicularis.

Mes 1 Mes2 @® O Machos adultos

Densidad volumen: 0,137 Densidad volumen: 0,102 © Hembras adultas

© Tuweniles

Coordenaday
Coordenaday

Mes3 Mes4
Drensidad woluwmen: 0,104 Densidad volumen: 0,163

Coordenaday
Coordenaday

Figura 25. Graficos de proximidad por meses del grupo de M. tonkeana, donde los ejes

representan las coordenadas x, y, z de los individuos. Las densidades calculadas mediante el

volumen vienen expresadas en individuos por m>.
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Figura 26. Graficos de proximidad por meses del grupo de M. fascicularis, donde los ejes

representan las coordenadas X, y, z de los individuos. Las densidades calculadas mediante el

volumen vienen expresadas en individuos por m>.
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Figura 27. Valores de volumen en m? por meses del grupo de M. tonkeana (azul) y del grupo de

M. fascicularis (verde).

90



Estructura social y estilos de dominancia en M. tonkeana y M. fascicularis

Tabla 6. Resultados del ANOVA de un factor de volumen por meses dentro de cada grupo.

Grupo F p-valor
M. tonkeana 0,48 0,70
M. fascicularis 2,72 0,07
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Figura 28. Variaciones en los valores de densidad calculada con el volumen entre los grupos de
estudio (1: M. tonkeana; 2: M. fascicularis). Las barras de error representan el 95% del intervalo de

confianza (CI: Intervalo de confianza).
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Vecinos mas proximos

Las tablas de los vecinos mas proximos y de las distancias a los vecinos mas proximos
de cada individuo de ambos grupos de estudio se encuentran en el Anexo III. Los graficos
de los vecinos mas proximos de cada individuo focal y los subgrupos formados por vecinos
se encuentran en las figuras 29, 30, 31, 32 y 33. En el grupo de M. tonkeana podemos
observar que existen tres subgrupos diferenciados (tabla 7) segin los vecinos mas proximos
de los individuos, y que esas distancias a los vecinos son pequefias. En cambio, en el grupo
de M. fascicularis no existe una clara diferenciacion en subgrupos, sin embargo, las
distancias a los vecinos son mayores. En el test de la ¢ del promedio de las distancias a los
vecinos mas proximos por grupo de estudio obtuvimos diferencias significativas (#3,=8,08;
p-valor=0,001), presentando los individuos del grupo de M. fascicularis mayores distancias
a sus vecinos mas proximos que los individuos del grupo de M. tonkeana (figura 34). En la
tabla 8 se encuentran los resultados de las correlaciones realizadas con los valores del
vecino mas proximo (promedio distancias vecinos mas proximos y suma del nimero de
veces que un individuo es vecino) y con la centralidad (modulo del sumatorio de los
vectores unitarios) de los individuos de ambos grupos. Obtuvimos correlacion de las dos
variables con la centralidad de los individuos en ambos grupos. En M. tonkeana la
correlacion entre el promedio de la distancia a los vecinos mas proximos y la centralidad es
negativa, y la correlacion entre la suma del nimero de veces que un individuo es vecino y
la centralidad es positiva, mientras que en M. fascicularis es al revés. Es decir, en el grupo
de M. tonkeana, a mayor nimero de veces que un individuo es vecino mas proximo, este
individuo presenta mayor centralidad, y a menor distancia a los vecinos mas proximos,
mayor centralidad. En cambio, en el grupo de M. fascicularis, los individuos centrales
estan mas alejados de sus vecinos mas proximos y mas aislados entre ellos, debido a que

son un menor numero de veces vecinos proximos de otros individuos.
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 Jeanne _

Figura 29. Graficos de los individuos focales del grupo de M. tonkeana (nombre del individuo focal en cada grafico) pertenecientes al subgrupo naranja (grafico

abajo a la derecha) y sus vecinos mas proximos. Las distancias promedio a sus vecinos mas proximos vienen sefialadas con una linea roja y el valor en metros encima.
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Figura 30. Graficos de los individuos focales del grupo de M. tonkeana (nombre del individuo focal en cada grafico) pertenecientes al subgrupo rojo (grafico abajo a

la derecha) y sus vecinos mas proximos. Las distancias promedio a sus vecinos mas proximos vienen sefialadas con una linea roja y el valor en metros encima.
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Figura 31. Graficos de los individuos focales del grupo de M. fonkeana (nombre del individuo focal en cada grafico) pertenecientes al subgrupo morado (grafico

arriba a la derecha) y sus vecinos mas proximos. Las distancias promedio a sus vecinos mas proximos vienen sefialadas con una linea roja y el valor en metros encima.
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Figura 32. Subgrupos existentes dentro del grupo de M. fonkeana, obtenidos a partir de los

vecinos mas proximos de todos los individuos del grupo. Algunos individuos pertenecen al grupo

morado y rojo a la vez, porque poseen vecinos mas proximos de ambos grupos (ver figuras 30 y 31).

Tabla 7. Subgrupos obtenidos en el grupo de M. tonkeana segiin los andlisis de vecinos mas

proximos. En la primera columna se encuentran los subgrupos, en segunda los individuos de cada

subgrupo y en la tercera la categoria (macho, hembra y juvenil) de cada uno de los individuos. Los

individuos marcados con un asterisco y sefialados en verde son individuos que pertenecen a dos

grupos (al morado y al rojo).

Subgrupo Individuo Categoria
Naranja Abricot juvenil
Allaric juvenil
Alvin juvenil
Jeanne hembra
Lady hembra
Olli juvenil
Yang macho
Yannick macho
Wallace macho
Wotan macho
Rojo Lassa* hembra
Nereis* hembra
Ullysse macho
Ying hembra
Yoh* hembra
Morado Anubis juvenil
Nema* hembra
Olaf juvenil
Olga* hembra
Patchouli juvenil
Patsy* hembra
Walt macho
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Figura 33. Graficos de los individuos focales del grupo de M. fascicularis (nombre del individuo focal en cada grafico) y sus vecinos mas proximos. Las distancias
promedio a sus vecinos mas proximos vienen sefialadas con una linea roja y el valor en metros encima. El grupo de M. fascicularis no presenta subgrupos claros (grafico
abajo a la derecha), debido a que todos los individuos estan interconectados. Sin embargo, hay un subgrupo de individuos mas aislado espacialmente (linea morada

discontinua), pero a su vez algunos de los individuos de este subgrupo son vecinos de los individuos de fuera del subgrupo, por lo que no hay una diferenciacion clara.
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Figura 34. Variaciones del promedio de las distancias a los vecinos mas préximos entre grupos,
siendo el grupo 1 M. tonkeana, y el 2 M. fascicularis. Las barras de error representan el 95% del

intervalo de confianza (CI: Intervalo de confianza).

Tabla 8. Correlaciones de Pearson de las variables de vecinos mas proximos con la centralidad

para ambos grupos.

Grupo Variables Coeficiente de p-valor
correlacion

M. tonkeana Promedio distancia vecinos y -0, 73 0,001
centralidad

M. tonkeana Suma n° veces vecino y 0,57 0,006
centralidad

M. fascicularis ~ Promedio distancia vecinos y 0,83 0,002
centralidad

M. fascicularis ~ Suma n° veces vecino y -0,81 0,002
centralidad
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8.4.4) Discusion.

El volumen ocupado por los grupos de M. tonkeana y de M. fascicularis no fluctud
entre los cuatro meses de estudio. En M. tonkeana los meses donde el grupo presentd
mayor volumen fueron los meses 2 (junio) y 3 (julio), mientras que en M. fascicularis el
mes donde el grupo presentd mayor volumen fue el mes 3 (julio) (ver figura 27). Estas
diferencias en volumen entre meses no fueron significativas para ninguno de nuestros dos
grupos de estudio, por lo que no podemos confirmar fluctuaciones temporales en la
distribucion espacial. Estos resultados concuerdan con nuestra primera hipotesis de partida:
la distribucion espacial de los individuos de ambos grupos no se ve afectada por la
variacion estacional de factores ecologicos externos. Ninguno de nuestros grupos presenta
fluctuaciones estacionales durante los meses de estudio en el volumen que ocupan, debido
a que se encuentran en semilibertad y por tanto en estos meses no estin sometidos a

presiones ecologicas estacionales.

Una de las principales causas de la fluctuacion estacional del tamafio de los grupos en
primates es la variacion estacional del acceso a la comida (Murton ef al., 1971; Robinson,
1981, Sugiura et al., 2011) y la competencia por la misma (Hirsch, 2007). La competencia
por la comida es un factor clave que determina los costes y beneficios principales de la
posicion espacial dentro de un grupo, y también da forma a la evolucion de los sistemas
sociales. La competencia a menudo depende de la dispersion de alimentos (Wrangham,
1980; Vehrencamp, 1983; Janson & van Schaik, 1988; van Schaik, 1989; Sterk et al., 1997;
Sugiura et al., 2011), y las posiciones periféricas pueden estar asociadas con un mayor
éxito de forrajeo debido a que estos individuos obtienen el primer acceso a los recursos
(Barton, 1993; Krause, 1993). Antes del periodo de fructificacion, los alimentos son de
poca abundancia, lo que generalmente conduce a una competencia dentro del grupo, donde
los individuos compiten por consumir los recursos antes de que otros en su grupo los
encuentren (Hirsch, 2007). Bajo estas condiciones, la estrategia dptima es mantenerse en
posiciones periféricas para tener el primer acceso a la comida y evitar la competencia por
ella (Barton, 1993; Krause, 1993, Hirsch, 2007), por lo que existe mayor dispersion de los
individuos del grupo para asi evitar posiciones centrales. Debido a esto, en esta época el
volumen ocupado por los grupos es mayor. Mientras que en la época de mayor
fructificacion, los recursos son muy abundantes y no existe esta fuerte competencia, por lo
que no se produce esta dispersion de los individuos y por tanto el volumen ocupado por los
grupos es menor. Como nuestros grupos de estudio recibian fruta una vez a la semana y
pienso todos los dias, no estaban sometidos a una variacion estacional en la abundancia de

alimentos, y por tanto, no sufrian competencia por los alimentos ni estaban sometidos a
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esta presion ecologica. Ademas, las especies vegetales de las instalaciones no eran ricas en
frutos, asi pues la base de su alimentacién era la comida proporcionada por los cuidadores,
por lo que los cambios estacionales no fueron lo suficientemente importantes para alterar
los resultados de distribucion espacial de los grupos. Debido a esto, la distribucion espacial
de nuestros grupos de estudio no estuvo influenciada por las variaciones estacionales de

factores ecologicos externos durante los meses de estudio.

En cuanto a la densidad calculada con el volumen ocupado, en el grupo de M. fonkeana
los valores fueron menores que en el grupo de M. fascicularis, siendo estas diferencias
significativas. Esto es debido a que en el grupo de M. tonkeana el volumen ocupado es
mayor que en el grupo de M. fascicularis, lo que quiere decir que en el grupo de M.
tonkeana hay mayor dispersion de individuos. Ademas, en el grupo de M. tonkeana los
individuos estan mas cercanos a sus vecinos mas proximos. Los mayores valores en
volumen ocupado y las menores distancias a los vecinos mas proximos en el grupo de M.
tonkeana, nos indican que en este grupo existen subgrupos dispersos, y por ello, el grupo
presenta mayor volumen ocupado. Pero dentro de estos subgrupos los individuos estan muy
cerca espacialmente entre ellos. Esto se ve reflejado en las figuras 29, 30, 31 y 32, donde
obtuvimos tres subgrupos en funcién de los vecinos mas proximos de los individuos
focales, manteniendo distancias pequefias a los vecinos mas proximos dentro del subgrupo.
Estos resultados nos pueden estar indicando casos ocasionales de fision grupal. La fision
grupal sucede cuando aumenta el tamafio del grupo o cuando las diferencias entre los
miembros del grupo se vuelven demasiado grandes, por lo que los individuos no llegan a
alcanzar un consenso (Sueur et al., 2010). Esto puede llevar a la division del grupo, debido
a que, por ejemplo, un primer subgrupo decide moverse en una direccion, mientras que un
segundo subgrupo decide permanecer en la zona en la que se encuentran o moverse en otra
direccion (Kerth et al., 2006; Ramos-Fernandez et al., 2006). Este fenomeno puede estar
sucediendo en el grupo de M. tonkeana debido a que es un grupo con un elevado ntimero
de individuos. Nuestros resultados concuerdan con estudios previos (Sueur & Petit, 2008;
Sueur et al., 2010) en los que se observaron casos ocasionales de fision grupal temporal en

un grupo de M. tonkeana.

Por otro lado, en el grupo de M. fascicularis, el volumen ocupado fue menor y los
individuos estaban mas alejados de sus vecinos mas proximos, debido a que sus valores
promedios de distancia a vecinos mas proximos fueron mayores que en el grupo de M.
tonkeana. Esto indica que en el grupo de M. fascicularis no existen subgrupos dispersos.
La figura 33 confirma esta idea, donde se observa que no existe una clara diferenciacion

del grupo en subgrupos, y que los individuos presentan distancias grandes a sus vecinos
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mas proximos. Por tanto, en el grupo de M. fascicularis no existe un proceso de fision
grupal, debido a que es un grupo con un bajo nimero de individuos. Este resultado, junto
con el de M. tonkeana, confirman nuestra hipétesis 2: la distribucion espacial de los
individuos de ambos grupos se ve afectada por el tamario (numero de individuos) del
grupo. El grupo de M. tonkeana presenta mayor volumen y un fendmeno de fision en
subgrupos debido al alto numero de individuos que posee, mientras que en el grupo de M.
fascicularis no sucede este fendmeno porque es un grupo con un menor numero de

individuos.

En cuanto a las correlaciones entre la centralidad (mddulo del sumatorio de los vectores
unitarios) de cada individuo del grupo y sus distancias a los vecinos mas proximos y el
numero de veces que son vecinos mas proximos de otros individuos, en el grupo de M.
tonkeana obtuvimos que a mayor numero de veces que un individuo es vecino y a menor
distancia a los vecinos mas proximos, mayor centralidad, mientras que en el grupo de M.
fascicularis fue al revés. Por tanto, en M. fascicularis, los individuos con mayor centralidad
espacial estan mas alejados de sus vecinos mas proximos y mas aislados entre ellos (son
vecinos mas proximos de una baja diversidad de individuos, es decir, son solo vecinos mas
proximos de los individuos centrales), debido a que son un menor nimero de veces vecinos
mas proximos de otros individuos. Esto puede ser debido a la alta intensidad de agresion de
la especie (Thierry, 2000), ya que pertenece al grado 2 de estilo social. Los individuos
centrales, debido a que tienen mas probabilidad de encontrarse con otros individuos,
prefieren mantenerse a mayor distancia entre ellos para asi evitar confrontaciones. Esto
concuerda con Farine et al. (2017), segin los cuales la posicion espacial no afecta al
nimero de vecinos ni la distancia a esos vecinos de un individuo, si no que es una
caracteristica propia del individuo de acuerdo a su especie, y que la variacion en las
interacciones sociales locales impulsa a los patrones de distribucion espacial que se

observan en grupos de primates.

En cambio, en M. tonkeana, los individuos centrales son un mayor nimero de veces
vecinos de otros individuos y presentan menores distancias a sus vecinos mas proximos. Si
estan en posiciones centrales y a poca distancia de sus vecinos suelen ser mas veces
vecinos de otros individuos y de un mayor numero individuos. Este patron espacial
observado en el grupo de M. tonkeana también puede ser debido a la intensidad de
agresion, debido a que la especie de M. tonkeana presenta una baja intensidad de agresion
(Thierry, 2000), por lo que las interacciones agonisticas en esta especie no promueven el
alejamiento de los individuos a sus vecinos mas proximos. Por tanto, en el grupo de M.

tonkeana los individuos presentan mayor cohesion con sus vecinos mas proximos que en el
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grupo de M. fascicularis, pudiendo ser estas diferencias debidas a los diferentes estilos
sociales que presentan ambas especies. Estos resultados concuerdan con nuestra hipétesis
3: La distribucion espacial de los individuos de ambos grupos se ve afectada por las
interacciones sociales de los individuos y el estilo social que presenta el grupo. Los
individuos del grupo de M. fascicularis presentan mayores distancias a sus vecinos mas
proximos que los individuos del grupo de M. tonkeana, debido a que la especie M.

fascicularis pertenece al grado 2 de estilo social y la especie M. tonkeana al grado 4.

Con nuestros resultados hemos podido aceptar nuestras tres hipotesis de partida. Esto
nos muestra una primera vision sobre las reglas y los patrones de distribucion espacial de
nuestras dos especies de estudio. En primer lugar, ninguno de nuestros grupos presenta
fluctuacion estacional en el volumen que ocupan, debido a que las presiones ecoldgicas
externas estacionales no estan influenciando en la distribucion espacial de ambos grupos.
En segundo lugar, la distribucion espacial de ambos grupos se ve afectada por el tamafio de
los mismos, es decir, por el nimero de individuos que poseen. Esto provoca en el grupo de
M. tonkeana un proceso de fision grupal, debido al alto nimero de individuos presentes en
este grupo. En tercer lugar, las interacciones sociales entre los individuos y el estilo social
al que pertenecen los grupos también afectan a la distribucion espacial de los grupos. Esto
genera una mayor cohesion de los individuos centrales del grupo de M. fonkeana, estando
estos individuos mas cerca de sus vecinos mas proximos, mientras que en el grupo de M.
fascicularis provoca un alejamiento de los individuos centrales con sus vecinos mas
proximos. Ademas, estos resultados indican que nuestros dos grupos de estudio presentan
diferentes patrones de distribucion espacial. Por tanto, también podemos aceptar nuestra
hipétesis principal: nuestros grupos de estudio presentan diferentes tipos de patrones

espaciales entre ellos.

M. tonkeana presenta un patron espacial en el que existe una mayor dispersion de los
individuos del grupo, ocupando por tanto mayor volumen, y dividiéndose en tres
subgrupos. Dentro de estos subgrupos las distancias a los vecinos mas proximos son mas
pequedias. Ademas, los individuos centrales presentan mayor cohesion y proximidad con
sus vecinos mas proximos. En cambio, el grupo de M. fascicularis presenta un patron
espacial en el que no existen subgrupos dispersos, ocupando el grupo un menor volumen.
Sin embargo, los individuos del grupo presentan mayores distancias a sus vecinos mas
proximos, y los individuos centrales presentan una menor cohesion y proximidad con sus

vecinos mas proximos.
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8.5) Caso de estudio 2: Estudio espacio vs rango.
8.5.1) Objetivos e hipdtesis.

El objetivo de este estudio “Estudio espacio vs rango” es determinar los patrones
espaciales de dos grupos pertenecientes a dos especies diferentes del género Macaca, y ver
como afectan variables sociales como la jerarquia y la distribucion del grooming en la
distribucion espacial de los individuos de ambos grupos. Nuestra hipdtesis principal es que
la distribucion espacial de los individuos de ambos grupos esta determinada por el estilo
social al que pertenece su especie. Las hipotesis especificas de este estudio (ver capitulo
7), centrandonos en cada una de las variables sociales estudiadas, son las siguientes: 1.)
Segun Thierry (2004), nuestros grupos de estudio presentaran variables sociales propias
del grado de estilo social al que pertenecen; 2.) Segun Thierry (2004), la jerarquia de
dominancia y la centralidad de los individuos dentro de la red de grooming influiran en la
distribucion espacial de los individuos del grupo de M. fascicularis, pero no en los del
grupo de M. tonkeana; 3.) Segun Silk (1994) y Teichroeb et al. (2015), los machos adultos

presentaran posiciones periféricas y mayores distancias a sus vecinos en ambos grupos.

103



Laura Marmol Gomez | Tesis doctoral

8.5.2) Analisis.

Las reciprocidades de agresion y de grooming fueron calculadas correlacionando una
matriz de agresion y de grooming de actores con su traspuesta, usando correlaciones Tau-
Kr con el programa informatico MatrixTester. El nivel de significacion fue calculado
usando 2000 permutaciones. También calculamos otros pardmetros sociales indicativos del
estilo social (Petit et al., 1997; Ciani et al., 2012) mediante los datos agonisticos y
afiliativos recolectados durante el segundo periodo de muestreo. Los parametros sociales
calculados fueron gradiente de jerarquia, intensidad de la agresion, tasa de reconciliacion,
tasa de sefiales de sumision, tasa de grooming, correlacion entre rango y agresion dada y
recibida y correlacion entre rango y grooming dado y recibido (ver apartado 3.3). El
gradiente de jerarquia se calcul6 mediante los valores de dominancia de cada individuo

calculados previamente con el indice de David (1987) (ver apartado 4.2).

La jerarquia de dominancia fue calculada mediante las interacciones agonisticas
diadicas observadas entre todos los miembros del grupo (a excepcion de los individuos
menores de 4 afios) durante el segundo periodo de registro. Los rangos de dominancia
fueron calculados segin David (1987) (ver apartado 4.2). Después de realizar la matriz
sociométrica con las agresiones dadas y recibidas por cada individuo se calcularon los
rangos de dominancia usando el programa informatico R studio y segun David (1987). De
acuerdo con Hemelrijk (1998), para saber si existe centralidad del individuo dominante
realizamos una correlacion de Kendall entre la centralidad de cada individuo (es decir, el
modulo del sumatorio de cada uno de sus vectores unitarios) y el rango de los individuos

(ver apartado 2.2).

La red de grooming fue calculada de forma manual a partir de las matrices de grooming
dado y grooming recibido (ver apartado 5.2). Los valores de centralidad de relaciones de
grooming fueron calculados a partir de la red de grooming, dando valores de centralidad a
los individuos en funcioén del nimero de relaciones que mantengan con otros individuos
(ver apartado 5.2). Para saber si la distribucion espacial en nuestros grupos de estudio
depende de las relaciones de grooming que existen entre los individuos del grupo,
realizamos una correlacion de Kendall entre la centralidad espacial y la centralidad dentro

de la red de grooming.
Con el promedio de cada individuo de sus distancias a los vecinos mas préximos y con

la suma del niimero de veces que un individuo es vecino mas préoximo de otros individuos

(ver Anexo III) realizamos un ANOVA de un factor para comprobar si existen diferencias
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significativas para estas variables entre clases (hembras adultas, machos adultos y
juveniles). El promedio de las distancias a los vecinos mas proximos y el nimero de veces
que un individuo es vecino mas proximo fueron las variables dependientes, y las clases la

variable independiente.
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8.5.3) Resultados.

Parametros sociales

En el grupo de M. tonkeana existe tanto reciprocidad de grooming como de agresion,
mientras que en el grupo de M. fascicularis solo existe reciprocidad de grooming (ver tabla
9). En cuanto a los resultados del resto de parametros sociales se muestran en la Tabla 10.
El grupo de M. fascicularis presenta una correlacion del rango tanto para la agresion dada
como para la agresion recibida, siendo negativa para la agresion dada, y positiva para la
recibida. Esto quiere decir que a mayor rango (el valor de rango 1 es mayor que el valor de
rango 2), mas agresion dada, y a menor rango, mas agresion recibida. En el grupo de M.
tonkeana existe solo correlacion negativa para rango y agresion dada, por lo que los
individuos de mayor rango dan mas agresion, pero no existe correlacion para agresion

recibida.

Tabla 9. Valores de reciprocidad de grooming y de agresion de ambos grupos.

Reciprocidad Reciprocidad

de grooming de agresion

Tau-kr p-valor Tau-kr p-valor
M. tonkeana 0,40 0,0005 0,26 0,0005
M. fascicularis 0,31 0,0005 -0,21 0,94

Tabla 10. Parametros sociales de los grupos de M. tonkeana y de M. fascicularis del Centro de

Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. Los asteriscos marcan los parametros con valores

significativos.
M. tonkeana M. fascicularis
Gradiente de jerarquia 0,09 0,22
Tasa de agresion fisica 0,30 0,30
Tasa de reconciliacion 0,08 0,03
Tasa de contraataque 0,18 0,02
Tasa de sefiales de sumision 0,09 0,25
Tasa de grooming 0,13 0,12
Correlacion rango-agresion dada -0,51* -0,72%*
Correlacion rango- agresion recibida 0,26 0,9*
Correlacion rango-grooming dado -0,1 -0,32
Correlacion rango-grooming recibido -0,24 -0,41
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Algunos valores de los parametros sociales si coinciden con los estilos sociales a los
que pertenecen las especies de estudio, como por ejemplo el gradiente de jerarquia de M.
tonkeana, la unidireccionalidad de la agresion de M. fascicularis, y la bidireccionalidad de
la agresion de M. tonkeana, o la correlacion entre rango y agresion dada y recibida en M.
fascicularis. Ademas, la tasa de contraataque es mayor en el grupo de M. tonkeana que en
el grupo de M. fascicularis, y la tasa de sumision mayor en M. fascicularis que en M.
tonkeana. Pero en otros parametros indicativos del estilo social no existen diferencias,
como en la tasa de agresion fisica, la tasa de reconciliacion y la tasa de grooming. Por
ultimo, el grupo de M. fascicularis presenta un valor de gradiente de jerarquia que no es
propio del estilo social al que pertenece su especie, ya que segin Puga-Gonzalez et al.
(2009) el valor del gradiente de jerarquia para una especie perteneciente al grado 2 de estilo
social seria de 0,86, presentando pues nuestro grupo un valor mucho mas bajo que el que

deberia.
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Rangos de dominancia

La jerarquia del grupo de M. tonkeana se muestra en la tabla 11 y figura 35. La

jerarquia del grupo de M. fascicularis se encuentra en la tabla 12 y figura 36.

Tabla 11. Jerarquia del grupo de M. fonkeana del Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo. DS son los valores de rango de dominancia y NormDS son los valores de rango de

dominancia normalizados segiin David (1987). El rango 1 es el rango mas alto y el 22 es el menor

rango.
Individuos DS NormDS Rango
Ullysse 72,96 13,82 1
Nereis 31,07 11,91 2
Walt 19,93 11,41 3
Yannick 18,70 11,35 4
Wotan 7,41 10,84 5
Nema 5,28 10,74 6
Patsy 5,04 10,73 7
Ying 2,31 10,61 8
Yang -1,20 10,45 9
Anubis -2,49 10,39 10
Yoh -4,44 10,30 11
Wallace -7,63 10,15 12
Olaf -7,82 10,14 13
Allaric -8,44 10,12 14
Jeanne -8,64 10,11 15
Lassa -9,38 10,07 16
Patchouli -10,88 10,01 17
Olga -12,27 9,94 18
Lady -16,95 9,73 19
Olli -17,43 9,71 20
Alvin -26,14 9,31 21
Abricot -29,00 9,18 22

Fitted line: Y = -0.1307 X + 12

16 19

13

Normalized Cavid's Scores

2 4 6 8 10

0

1 3 5 7 9 11 13 15 17 19 21

Individuals in Rank Order

Figura 35. Valores de los rangos de dominancia normalizados segun David (1987) del grupo de
M. tonkeana en el eje de la Y frente a los rangos de dominancia de los individuos ordenados en

orden descendiente del grupo de M. fonkeana en el eje de la X.
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Tabla 12. Jerarquia del grupo de M. fascicularis del Centro de Primatologia de la Universidad de
Estrasburgo. DS son los valores de rango de dominancia y NormDS son los valores de rango de

dominancia normalizados segin David (1987). El rango 1 es el rango mas alto y el 11 es el menor

rango.
Individuos DS NormDS Rango

Zorro 2491 7,26 1
Carpette 12,19 6,11 2
Tempete 8,52 5,78 3
Laurencette 3,53 5,32 4
Emilienette 3,29 5,30 5
Numerobis -1,22 4,89 6
Laeticiette -3,73 4,66 7
Raclette -5,81 4.47 8
Cristelette -11,46 3,96 9

Lavande -12,08 3,90 10

Nicolette -18,13 3,52 11

; | Fitted line: Y = -0.3289 X + 6.973
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Figura 36. Valores de los rangos de dominancia normalizados segtin David (1987) del grupo de
M. fascicularis en el eje de la Y frente a los rangos de dominancia de los individuos ordenados en

orden descendiente del grupo de M. fascicularis en el eje de la X.
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Centralidad del individuo dominante

Dado que en el grupo de M. tonkeana obtuvimos una centralidad del individuo
dominante de 0,13 con un p-valor =0,41 y en el grupo de M. fascicularis obtuvimos una
centralidad del individuo dominante de 0,31, y con un p-valor = 0,19; en el grupo de M.
tonkeana 'y en el grupo de M. fascicularis la centralidad no depende del rango, debido a que
no obtuvimos una correlacion significativa entre el rango de los individuos y su centralidad
en ambos grupos (ver figura 37). En ninguno de nuestros dos grupos existe centralidad del
individuo dominante, y la distribucion espacial de los individuos dentro del grupo no esta

asociada a la jerarquia.
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Figura 37. Proximidad espacial entre los individuos del grupo de M. tonkeana (arriba) y del
grupo de M. fascicularis (abajo). Los numeros de las gréaficas representan el rango de dominancia,
siendo el 1 el rango de dominancia mas elevado. Los resultados de las correlaciones entre rango de
los individuos y su centralidad se muestran en los cuadros de la parte superior izquierda de las

graficas.
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Redes de grooming

Las redes de grooming dado y recibido del grupo de M. tonkeana se muestran en la
figura 38 y la centralidad de cada individuo dentro de la red de grooming se muestra en la
tabla 13. Las redes de grooming del grupo de M. fascicularis se encuentran en la figura 39
y la centralidad de cada individuo dentro de la red de grooming de este grupo se encuentra
en la tabla 14. En el grupo de M. tonkeana la red de grooming presenta un mayor nimero
de relaciones por individuo que en el grupo de M. fascicularis. En la red de grooming
consideraremos que dos individuos tienen una relacion de grooming cuando se han dado y
recibido grooming al menos una vez (ver apartado 5.2), y en el grafico esa relacion viene
representada con una linea negra que conecta a ambos individuos (ver figuras 38 y 39). Si
no hay reciprocidad entre dos individuos (es decir, si solo uno de ellos ha recibido pero no
le ha dado grooming nunca a su compafiero, o viceversa), no lo consideramos relacion. Si
entre dos individuos la suma de interacciones de grooming dado y recibido es mayor que 5
consideramos que esa relacion es mas estrecha, y en el grafico de la red de grooming la
representamos con una linea de mayor grosor (ver figuras 38 y 39). Si en los graficos de
redes de grooming hay algun individuo sin lineas que conecten con otros, es decir, sin
relaciones de grooming, no quiere decir que no haya recibido o dado grooming alguna vez

a otro individuo, si no que esas interacciones con otros individuos no son reciprocas.
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Yannick

Patchouli

9 relaciones de grooming
8-7 relaciones

5-4 relaciones

3 relaciones
2-1 relaciones

Figura 38. Redes de grooming del grupo de M. tonkeana. Los cuadrados representan a los
individuos, representando el color el nimero de relaciones de grooming totales que tiene ese
individuo, y las lineas representan las relaciones de grooming entre los individuos. Las lineas

gruesas representan relaciones de grooming mas estrechas (nimero de interacciones mayor que 5).
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Tabla 13. Centralidad dentro de la red de grooming del grupo de M. tonkeana del Centro de
Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. El nimero 1 corresponde con la mayor centralidad y

el 22 con la menor.

Individuo Centralidad grooming

Nema 1
Nereis 2
Jeanne 3
Olga 4
Lassa 5
Patsy 6
Lady 7
Walt 8
Anubis 9
Ying 10
Olaf 11
Yang 12
Yannick 13
Abricot 14
Wallace 15
Yoh 16
Wotan 17
Patchouli 18
Olli 19
Ullysse 20
Allaric 21
Alvin 22
Numerobis

Laurencette

Carpette

Zorro -
@

Laeticiette - 5 relaciones de grooming

4 relaciones

Tempete Emilienette

3 relaciones

Nicolette Cristelette 2-1 relaciones
0 relaciones

Figura 39. Redes de grooming del grupo de M. fascicularis. Los cuadrados representan a los
individuos, representando el color el nimero de relaciones de grooming totales que tiene ese
individuo, y las lineas representan las relaciones de grooming entre los individuos. Las lineas

gruesas representan relaciones de grooming mas estrechas (nimero de interacciones mayor que 5).
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Tabla 14. Centralidad dentro de la red de grooming del grupo de M. fascicularis del Centro de
Primatologia de la Universidad de Estrasburgo. El nimero 1 corresponde con la mayor centralidad y

el 11 con la menor.

Centralidad
Individuo grooming
Raclette
Carpette
Laeticiette
Emilienette
Zor1ro
Tempete
Nicolette
Laurencette
Cristelette
Lavande
Numerobis

O 00 9 N Li A WD —

—_
i)
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Centralidad espacial vs centralidad dentro de la red de grooming

Tanto en el grupo de M. tonkeana como en el grupo de M. fascicularis no obtuvimos
una correlacion significativa entre la centralidad dentro de la red de grooming y la
centralidad espacial (ver figura 40), por lo que la centralidad no esta relacionada con el
numero de relaciones de grooming de los individuos en ambos grupos. En cambio, en el
grupo de M. tonkeana se pueden observar tres grupos que coinciden tanto en distribucion
espacial como en nucleos de redes de grooming (ver figura 41). Esto puede significar que
la distribucion espacial no depende del numero de relaciones totales que cada individuo
tenga (centralidad dentro de la red de grooming), si no de los propios individuos con los
que tienen relaciones. Es decir, los individuos estan mas proximos espacialmente a los
individuos con los que mantienen relaciones de grooming y a los individuos con los que
sus compafieros de grooming también tienen relaciones de grooming. En cuanto al grupo
de M. fascicularis, existe un nico nucleo de red de grooming claro, y cuatro individuos
mas aislados de ese nucleo. Respecto a la distribucion espacial, estos individuos aislados de

la red de grooming central estan también mas alejados espacialmente (ver figura 42).
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Figura 40. Proximidad espacial entre los individuos del grupo de M. tonkeana (arriba) y del
grupo de M. fascicularis (abajo). Los numeros de las graficas representan los valores de centralidad
dentro de la red de grooming, siendo el 1 el valor mas elevado. Los resultados de las correlaciones
entre la centralidad dentro de la red de grooming y centralidad espacial se muestran en los cuadros

de la parte superior izquierda de las graficas.
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Coordenaday

Abricot

FPatchouli

Figura 41. Representacion de los tres nucleos de redes de grooming (morado, naranja y rojo)

del grupo de M. tonkeana (derecha) y su situacion en el grafico de proximidad espacial (izquierda).
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Figura 42. Representacion del nucleo central de red de grooming (morado) del grupo de M.

fascicularis (derecha) y su situacion en el grafico de proximidad espacial (izquierda).
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Vecinos mas proximos por clases

En el ANOVA de un factor del promedio de las distancias a los vecinos mas proximos y
la suma del nimero de veces que un individuo es vecino mas préoximo por clases (hembras
adultas, machos adultos y juveniles) solo encontramos diferencias significativas (df=21;
F=5,87; p-valor=0,01) en el grupo de M. tonkeana para la variable distancia a vecinos mas
proximos. Las clases de las hembras y los machos fueron las que presentaron diferencias
significativas en los valores de las distancias a los vecinos mas proximos, teniendo los

machos mayores distancias que las hembras (figura 43).

1,00

95% Cl PromedioDistancia

60

1 2 3
Clase
Figura 43. Variaciones del promedio de las distancias a los vecinos mas proximos entre las
clases del grupo M. tonkeana, siendo la clase 1 las hembras adultas, la 2 los machos adultos y la
clase 3 los juveniles. Las barras de error representan el 95% del intervalo de confianza (CI: Intervalo

de confianza).
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8.5.4) Discusion.

Nuestros grupos de estudio presentan algunos rasgos sociales caracteristicos del estilo
social al que pertenecen, aunque otros de los resultados obtenidos de los parametros
sociales no coinciden con los propios de su estilo social. En el grupo de M. tonkeana los
parametros sociales que si coinciden con el grado 4 de estilo social son la bidireccionalidad
de la agresion, la mayor tasa de contraataques, la menor tasa de sefiales de sumision, la baja
intensidad de agresion, el leve gradiente de jerarquia y la bidireccionalidad del grooming
(ver tabla 15). En las especies de grado 4, como M. tonkeana, la agresion es bidireccional,
debido a que tanto dominantes como subordinados inician la agresion, y el objeto de
agresion contraataca (Thierry, 2000). Esto concuerda también con la mayor tasa de
contraataque obtenida en nuestro grupo de M. tonkeana. Ademas, en especies de grado 4 el
rango no influye en las interacciones agonisticas (Thierry, 2000). En cambio, en nuestro
grupo de M. tonkeana si hemos obtenido una correlacion significativa entre rango y
agresion dada, pero no para rango y agresion recibida. Este coeficiente de correlacion es
negativo (el mayor rango es 1), lo que quiere decir que los individuos con mayor rango
realizan un mayor niimero de agresiones, por lo que los individuos de mayor rango son los
que estan mas involucrados en un mayor ntimero de interacciones agonisticas. Por otro
lado, al no obtener correlacion significativa entre rango y agresion recibida, quiere decir
que tanto individuos dominantes como subordinados reciben agresion indistintamente, y
existiendo contraataque, por lo que el conflicto en el grupo de M. tonkeana es simétrico. El
valor del gradiente de jerarquia del grupo de M. tonkeana también concuerda con lo
esperado segiin su grado de estilo social, siendo un valor muy bajo (Thierry, 2000). En
cuanto a la intensidad de agresion, presenta un valor no elevado, concordando con su grado
de estilo social (Thierry, 2000). Por ultimo, no obtuvimos correlacién entre rango y
grooming recibido ni grooming dado, siendo ademas el grooming reciproco, resultados que
concuerdan con lo esperado en especies de grado 4, donde los rangos sociales no influyen
en la distribucion del grooming (Thierry et al., 1990; Matsumura, 1991). Por tanto el

grooming en el grupo de M. tonkeana es bidireccional.

Por otro lado, los parametros sociales del grupo de M. tonkeana que no concuerdan con
su grado de estilo social, y que coinciden con los del grupo de M. fascicularis, son la tasa
de reconciliacién y la frecuencia de grooming (ver tabla 15). En la tasa de grooming
obtuvimos un valor muy bajo para M. tonkeana. Segun Thierry (2000) el grooming es mas
frecuente en las especies de grado 4, por lo que deberiamos haber obtenido un valor mas
elevado en la tasa de grooming. Ademas, nuestro grupo de M. fonkeana presenta también

una baja tasa de reconciliacion. En cambio las especies de grado 4 son las que presentan
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mayores tasas de reconciliacion entre los oponentes de una interaccion agonistica, debido a
que en estas especies la reconciliacion entre oponentes suele ocurrir en el 50% de los casos
entre individuos sin parentesco (Thierry, 1986; Matsumura, 1996; Petit ef al., 1997; Thierry
et al., 1997). Nuestro resultado puede ser debido a una limitaciéon en el registro. Segun
Aureli et al. (1989) la reconciliacién entre oponentes puede ocurrir hasta 10 minutos
después de una interaccion agonistica. Sin embargo, tomamos de ejemplo a de Waal & van
Roosmalen, (1979), que consideran la reconciliacién como una interaccidon afilitiva entre
dos oponentes que tiene lugar 5 minutos después de la agresion. Como nuestros videos
duran 10 minutos, tuvimos que tomar la definicion de de Waal & van Roosmales (1979),
ya que no podiamos registrar los 10 minutos de después del conflicto. Por tanto, puede que
la tasa tan baja de reconciliacion en el grupo de M. tonkeana sea debida a que usamos un

intervalo de tiempo insuficiente para medir realmente las reconciliaciones entre oponentes.

En cuanto al grupo de M. fascicularis, los parametros que coinciden con el grado 2 de
estilo social son la unidireccionalidad de la agresion, la baja tasa de contraataques, la
mayor tasa de sefiales de sumision, la baja tasa de reconciliacion y la baja tasa de grooming
(ver tabla 15). En las especies de grado 2, como es el caso de M. fascicularis, la agresion es
unidireccional, es decir, los individuos dominantes son los que inician una interaccion
agonistica, y el objeto de la agresion huye o realiza sefiales de sumisién y no contraataca
(Thierry, 2000). Esto concuerda con la baja tasa de contraataque, con la mayor tasa de
sefales de sumision y con la correlacion significativa entre rango y agresion dada y
recibida obtenidas. El coeficiente de correlacion entre rango y agresion dada es negativo (el
mayor rango es 1), lo que quiere decir que individuos de mayor rango realizan un mayor
numero de agresiones, y el coeficiente entre rango y agresion recibida es positivo, lo que
significa que los individuos de menor rango reciben un mayor numero de agresiones. Es
decir, en nuestro grupo de M. fascicularis el conflicto es asimétrico. En las especies de
grado 2 los individuos dominantes son los que inician la agresion y los subordinados los
que la reciben, mientras que en especies de grado 4 el rango no influye en las interacciones
agonisticas (Thierry, 2000). Ademas, en especies de grado 2 la reconciliacién entre
oponentes no es frecuente (de Waal & Luttrell, 1989; Aureli et al., 1993; Butovskaya,
1993; Petit et al., 1997; Schino et al., 1998), ocurriendo en tan solo un 4-12% de los casos
entre individuos no emparentados (Thierry, 2000). Esto concuerda con la baja tasa de
reconciliacion obtenida en nuestro grupo de M. fascicularis. Por ultimo, las especies de
grado 2 presentan una baja tasa de grooming, hecho que también concuerda con nuestros

resultados.
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Los parametros sociales de nuestro grupo de M. fascicularis que no concuerdan con su
grado de estilo social, y que coinciden con los del grupo de M. tonkeana, son la intensidad
de agresion, el gradiente de jerarquia y la direccionalidad del grooming (ver tabla 15).
Segun Thierry (2000) las especies de grado 2 presentan un elevado gradiente de jerarquia,
por tanto, el valor del gradiente de jerarquia del grupo de M. fascicularis es més bajo de lo
esperado para una especie de grado 2. Con la intensidad de agresion sucede algo parecido.
Segun Thierry (2000) las especies de grado 2 presentan una mayor intensidad de agresion,
por lo que en estas especies la tasa de agresion fisica es mas elevada que en las especies de
grado 4 donde la intensidad de agresion es menor. En cambio, en nuestros grupos de
estudio hemos obtenido el mismo valor en la tasa de agresion fisica, siendo un valor bajo.
De acuerdo con Thierry (2000) cabria esperar una mayor tasa de agresion fisica en nuestro
grupo de M. fascicularis. En cuanto a la direccionalidad del grooming, no obtuvimos
correlacion entre rango y grooming recibido en M. fascicularis, lo que contradice la
hipotesis de Seyfarth (1977) que argumenta que en las especies de grado 1 y 2 los
individuos dominantes reciben mas grooming que el resto de individuos. Segin Seyfarth
(1977) deberiamos haber obtenido correlacion debido a que los individuos més dominantes
recibirian mas grooming que los de menor rango. Sin embargo, nuestros resultados pueden
ser debidos a que la atraccion hacia familiares tiene un efecto mas fuerte en las preferencias
de grooming que la atraccion a un alto rango (Schino, 2001; Xia et al., 2012), por lo que el
grooming es realizado mas frecuentemente entre familiares, y por tanto entre individuos de

rango similar.
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Tabla 15. Tabla resumen de los parametros sociales obtenidos para nuestros grupos de estudio.
Las casillas de la tabla sombreadas en verde indican los parametros que corresponden a los propios
del grado de estilo social al que pertenecen las especies de nuestros grupos, mientras que las casillas
sombreadas en rojo indican los parametros que no coinciden con los que cabria esperar segin su

grado de estilo social.

M. fascicularis M. tonkeana
Tipo de conflicto Asimétrico No asimétrico
Direccionalidad de la Unidireccionalidad Bidireccionalidad
agresion
Contraataques Raros Comunes
Senales de sumision Comunes Raras
Intensidad de la Baja
agresion
Gradiente de jerarquia Leve
Direccionalidad del Bidireccionalidad Bidireccionalidad
grooming
Reconciliacion

Frecuencia de grooming

En nuestros resultados se puede observar que no solo hay parametros sociales que no
son propios del grado de estilo social al que pertenecen nuestros grupos de estudio, si no
que en esos parametros sociales nuestros grupos de estudio presentan valores similares.
Estos parametros son la baja intensidad de la agresion, el leve gradiente de jerarquia y la
bidireccionalidad del grooming (rasgos propios del grado 4 de estilo social), y por otro lado
las tasas de reconciliacidon y de grooming bajas (rasgos propios del grado 2 de estilo social),
teniendo por tanto nuestros grupos de estudio un alto nimero de parametros sociales
similares. Estos resultados pueden ser debidos a las condiciones ambientales a las que estan
sometidos. Segun estudios previos (Southwick, 1969; Hamilton et al., 1976; Mihok, 1979;
Lott, 1984; Judge & de Waal, 1997) la densidad de los grupos afecta a su comportamiento,
produciendo incluso cambios en la estructura social. Por ejemplo, Southwick (1969)
observo que las poblaciones densas y urbanas de la especie M. mulatta tenian mayores
tasas de agresion que las poblaciones rurales menos densas, y Rowell (1967) observod que

los grupos de babuinos con restricciones espaciales tenian mayores tasas de agresion que
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los grupos salvajes. Ademas, las diferencias en las caracteristicas fisicas de los entornos,
como la posibilidad de escape, la cobertura disponible (Erwin et al., 1976; Erwin, 1977) o
las barreras visuales dentro de las instalaciones (Southwick, 1967; Anderson et al., 1977),
pueden afectar a las tasas de agresion. Estas adaptaciones podrian ser parte del rango de
variacion intraespecifica en los sistemas sociales (Lott, 1984) donde los individuos
modifican su comportamiento social en respuesta a las condiciones ambientales a las que
estan sometidos (Judge & de Waal, 1997). A nuestros grupos de estudio podria estar

sucediéndoles este fenomeno.

El alto nimero de parametros sociales que coinciden en nuestros dos grupos de estudio
pueden ser debidos a que ambos grupos se encuentran bajo las mismas condiciones
ambientales como son el mismo tipo de instalacion en el que habitan, la misma clase de
alimentacion y una misma gestion de la natalidad y del grupo. Bajo condiciones
ambientales idénticas, individuos pertenecientes a diferentes especies presentan un
comportamiento social parecido. Las principales condiciones ambientales que presentan
nuestros grupos de estudio y que afectan a su estructura social son las restricciones
espaciales debido a que se encuentran en semi-libertad, y su tamafio y densidad. Como
hemos mencionado, bajo estas condiciones los grupos presentan una mayor tasa de
agresion, pero no es el caso de nuestros grupos. Nuestros resultados concuerdan con de
Waal (1989), que sugiridé que no existe una relacion clara entre una alta densidad y la
agresion en grupos de primates, debido a que estos grupos pueden compensar el mayor
riesgo de agresion en condiciones de hacinamiento con un aumento de los
comportamientos que se usan normalmente para disminuir la agresiéon, como el grooming o
la reconciliacion. En nuestros grupos de estudio no existe un aumento del grooming o la
reconciliacion para reducir la agresion, pero nuestros resultados concuerdan con Ciani ef al.
(2012). Segtin Ciani et al. (2012) no es necesaria una alta intensidad en los conflictos para
mantener la estabilidad social. Justifican este argumento basidndose en el estudio de
Preuschoft & van Schaik (2000), en el que consideran el rango de dominancia como una de
las mas poderosas herramientas para reducir la predisposicion a la agresion en una especie,

sin necesidad de una mayor intensidad de agresion.

Pero a pesar de los parametros sociales similares entre nuestros grupos de estudio, y
como hemos mencionado anteriormente, ambos grupos presentan parametros sociales que
difieren entre ellos y que son propios de los grados de estilo social de cada grupo. Esto
puede ser debido a que las especies presentan un rango de variacion intraespecifica que
genera restricciones, y dentro del cual hay variables sociales que si pueden modificarse

segun las condiciones ambientales a las que esté sometido el grupo, pero también algunas
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que no varian independientemente del ambiente o de la gestion a la que esté sometida el
grupo, si no que son innatas de la especie (Zhang & Watanabe, 2014). Es decir, existen
restricciones que limitan la variabilidad del fenotipo. Todos estos resultados pueden estar
reflejando el fendmeno de epigénesis social propuesto por Thierry (1997), pero aplicado a
grupos en vez de a especies. Es decir, existen grupos de una especie que no se comportan
como sus conespecificos de otros grupos, y grupos de diferentes especies que se asemejan
entre si, debido a las condiciones ambientales a las que estan sometidos cada uno de los
grupos (Zang et al., 2019). Con todos nuestros resultados rechazamos nuestra hipotesis 1,
nuestros grupos de estudio presentan variables sociales propias del grado de estilo social
al que pertenecen, y sugerimos una nueva posible hipotesis, segiin la cual grupos
pertenecientes a diferentes especies y grados sociales modifican sus comportamientos y
presentan estilos sociales parecidos si estan bajo las mismas condiciones ambientales,

debido al fenomeno de epigénesis social.

En cuanto a las relaciones entre las variables sociales y los patrones espaciales de
nuestros grupos de estudio, tanto en el grupo de M. fonkeana como en el grupo de M.
fascicularis, no obtuvimos una correlacion entre la centralidad espacial y el rango de
dominancia de los individuos, y por tanto, no existe centralidad del individuo dominante.
Este resultado puede ser debido a que ambos grupos se encuentran bajo las mismas
condiciones ambientales y presentan pardmetros sociales parecidos, y por tanto esta
similitud entre grupos se ve reflejada también en los patrones de distribucion espacial y en
la forma en que afectan las variables sociales en estos patrones espaciales. De todos los
parametros sociales, los que pueden estar teniendo un mayor efecto en los patrones de
distribucion espacial son la intensidad de agresion y el gradiente de jerarquia. En las
especies con un estilo social donde existe una alta intensidad de agresion y elevado
gradiente de jerarquia, los rangos de dominancia de los individuos influyen en las
relaciones sociales y en la distribucion espacial de los individuos (Hemelrijk, 1998).
Debido a la probabilidad de ataque y a la alta intensidad de agresion, los individuos
subordinados evitan la proximidad y las interacciones con los individuos dominantes (de
Waal, 1991). En cambio, en especies con estilos sociales donde la intensidad de agresion es
baja y el gradiente de jerarquia leve, los rangos de dominancia no influyen en la
distribucidn espacial de los individuos del grupo (Thierry, 2000). Como nuestros grupos de
estudio presentan una baja intensidad de agresion y un leve gradiente de jerarquia, el rango

de dominancia no afecta a la distribucion espacial de los individuos del grupo.

Tampoco obtuvimos correlacion entre la centralidad dentro de la red de grooming y la

centralidad espacial de los individuos del grupo de M. tonkeana y del grupo de M.
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fascicularis. Este resultado también puede ser debido a las similitudes en los parametros
sociales, y principalmente a la baja intensidad de agresion y al gradiente de jerarquia leve.
Como existe una baja intensidad de agresion y un leve gradiente de jerarquia en ambos
grupos, el rango no influye en la distribucion espacial, y por tanto tampoco influye en la
distribucion del grooming. En cambio, en la figura 41 se puede observar que en el grupo de
M. tonkeana la distribucion espacial depende de los individuos con los que se mantienen
relaciones de grooming, es decir, la distribucion espacial estd determinada por los nticleos
de redes de grooming. Los individuos estdn mas proéximos espacialmente a los individuos
con los que mantienen relaciones de grooming y a los individuos con los que sus
compafieros de grooming también tienen relaciones de grooming. En la figura 42 se puede
observar que en el grupo de M. fascicularis, los individuos que no pertenecen al nucleo
central de red de grooming se encuentran mas alejados espacialmente de los individuos de
dicho ntcleo. Por tanto, en el grupo de M. fascicularis la distribucion espacial también esta
determinada por los nucleos de redes de grooming. En el grupo de M. fascicularis solo
obtuvimos un nucleo central de red de grooming debido a que es un grupo con un menor
numero de individuos (Balasubramaniam et al., 2018). Estos resultados concuerdan con
estudios previos (Romey, 1996; Couzin ef al., 2002; Clark, 2011; Farine et al., 2017) donde
observaron que factores como las relaciones entre los individuos de un grupo o los
conespecificos con los que un individuo interactia influyen en los patrones de distribucion
espacial de los grupos, debido a que estos factores pueden provocar una variacion en la
forma en la que los individuos se posicionan con respecto a otros dentro del grupo. Por
tanto, en nuestros grupos de estudio la distribucion espacial de los individuos esta
determinada por las relaciones de grooming existentes entre ellos. Con estos resultados
rechazamos nuestra hipotesis 2, la jerarquia de dominancia y la centralidad de los
individuos dentro de la red de grooming influyen en la distribucion espacial de los
individuos del grupo de M. fascicularis, pero no en los del grupo de M. tonkeana. Por
contra, los resultados sugieren que una baja intensidad de agresion y con un gradiente de
jerarquia leve, en grupos cautivos del género Macaca, la distribucion espacial esta

influenciada por las relaciones de grooming existentes entre los individuos del grupo.

Por ultimo, en nuestro grupo de M. tonkeana, dentro de los nlicleos de redes de
grooming las hembras presentan distancias mas pequefias a sus vecinos mas proximos que
los machos. Esto puede ser debido a que en las especies del género Macaca las hembras
constituyen subgrupos kin-bonded (subgrupos formados por parientes) dentro de su grupo
natal, presentando por tanto relaciones sociales mas resistentes (Bercovitch & Harvey,
2004; Kulik et al., 2015). Por otro lado, las mayores distancias entre machos se ven

reflejadas en los graficos de las figuras 37, 40 y 41 donde se puede observar la tendencia de
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los machos a ocupar posiciones periféricas, mientras que las hembras y los juveniles
ocupan posiciones centrales en el grupo. Este patron puede ser debido a que durante el
periodo de recoleccion de datos, algunas de las hembras adultas de ambos grupos estaban
en estro. En esta situacion la competencia intrasexual entre machos adultos es intensa, por
lo que el macho dominante esta mas cerca de las hembras en estro, desplazando a los otros
machos adultos a la periferia (Watanabe & Brotoisworo, 1982; Silk, 1994). Estos
resultados concuerdan con el estudio de Sueur & Petit (2008), en el que concluyeron, a
partir de un grupo cautivo de M. tonkeana, que la competencia intrasexual promueve la
formacion de subgrupos de machos periféricos en grupos donde los machos son muy
numerosos. Debido a que en el grupo de M. fascicularis el nimero de machos adultos es
bajo, no sucede este fenomeno. Con estos resultados rechazamos la hipoétesis 3 tal como
esta fomulada, los machos adultos presentan posiciones periféricas y mayores distancias a
sus vecinos en ambos grupos. Dicha hipotesis debiera reformularse inidcando la restriccion
hallada en nuestros resultados, es los machos adultos presentan posiciones periféricas y
mayores distancias a sus vecinos cuando en el grupo el numero de machos adultos es

numeroso.

Con nuestros resultados hemos rechazado nuestras tres hipotesis de partida, aceptando
otras posibles explicaciones a partir de los resultados obtenidos, las cuales nos muestran
una vision mas amplia sobre las reglas y los patrones de distribucion espacial de nuestros
dos grupos de estudio. En primer lugar, nuestros grupos presentan muchos parametros
sociales similares, debido a que se encuentran bajo condiciones ambientales idénticas y
estan sometidos a las mismas gestiones demograficas y de natalidad. Bajo estas
condiciones ambos grupos se comportan de forma similar, observando pues un fenémeno
de epigénesis social. En segundo lugar, la distribucion espacial de ambos grupos se ve
afectada por las relaciones de grooming existentes entre los individuos del grupo. En tercer
lugar, los machos adultos del grupo de M. tonkeana presentan mayores distancias a sus
vecinos y posiciones periféricas, debido a la competencia intrasexual y al elevado niimero
de machos adultos que presenta el grupo. En el grupo de M. fascicularis no sucede este
fenomeno debido a que presenta un bajo nimero de machos adultos. Por tanto, en la
distribucidn espacial de nuestros grupos afecta también el nimero de individuos del grupo,
en este caso de los machos adultos. Con estos resultados observamos que no solo nuestros
grupos de estudio comparten parametros sociales, sino que también presentan patrones
espaciales similares, estando influidos por las mismas variables sociales. Nuestros
resultados concuerdan con Farine et al. (2017), donde observaron que la variacion en las
interacciones sociales locales impulsa a los patrones de distribucion espacial que se

observan en grupos de primates. Por tanto, los parametros sociales de los grupos de
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primates estan ligados e influyen en los patrones espaciales que presentan. Por ultimo,
también rechazamos nuestra hipotesis principal: la distribucion espacial de los individuos
de ambos grupos esta determinada por el estilo social al que pertenece su especie. Como
los patrones espaciales de nuestro grupo de M. fascicularis no coinciden con los propios de
su estilo social, debemos aceptar que las caracteristicas demograficas y sociales de cada
grupo son mds importantes y tienen un mayor efecto en la distribucion espacial de los

grupos que los estilos sociales asignados a cada especie del género Macaca.
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9.) Discusion general.

Con los resultados obtenidos de ambos casos de estudio, podemos determinar las reglas y
los patrones generales de distribucion espacial de nuestros dos grupos de estudio. En el caso
del grupo de M. tonkeana, hemos obtenido un mayor volumen espacial ocupado por el grupo
debido a que este grupo esta formado por diferentes subgrupos ampliamente dispersos por la
instalacioén, observando pues un fendémeno de fision grupal. Este resultado concuerda con
estudios previos (Sueur & Petit, 2008; Sueur et al., 2010) en los que se observaron casos
ocasionales de fision grupal temporal en un grupo de M. tonkeana. Los subgrupos de nuestro
grupo de M. tonkeana corresponden con los tres diferentes nicleos de redes de grooming. En
especies de grado 4, como es el caso de M. tonkeana, la fision en subgrupos esta determinada
por las relaciones entre individuos (en nuestro caso de grooming), y no por los rangos de
dominancia de los mismos (Seltmann et al., 2013). Es decir, la posicion espacial de los
individuos de este grupo esta determinada por la red de grooming a la que pertenecen, por
tanto, depende de la posicion espacial de sus compafieros de grooming. Sin embargo, existe un
grupo de hembras adultas que se desplazan entre subgrupos. La dispersion de hembras adultas
entre diferentes subgrupos probablemente contribuya a la tolerancia entre subgrupos y a
fortalecer el mantenimiento del grupo social (Swedell ef al., 2011; Grueter ef al., 2012). Son
hembras pertenecientes al subgrupo rojo (figura 32 y tabla 7), que se desplazan al subgrupo
morado, y viceversa. En el subgrupo rojo se encuentra el macho dominante (Ullysse), y en el
morado el segundo macho dominante (Walt). Esta distribuciéon en subgrupos de los machos
adultos, junto a las posiciones periféricas que ocupan dentro de sus subgrupos, podrian
explicarse por la competencia intrasexual de machos adultos durante el estro de las hembras
(Watanabe & Brotoisworo, 1982; Silk, 1994) y a que el acceso a las hembras es dependiente
del rango (es decir, los machos mas dominantes estan mas cerca espacialmente de las hembras
en estro, mientras que los machos subordinados estdn mas alejados). Los dos machos de
mayor rango (Ullysse y Walt) estan mas cercanos a un mayor nimero de hembras adultas que
el resto de machos, que ocupan posiciones mas periféricas y en su grupo las dos unicas
hembras que hay son las mas adultas y que ya no presentan estro (Jeanne y Lady). Por tanto,
en el grupo de M. tonkeana, el rango de los individuos solo influye en la distribucion espacial
de los machos adultos cuando una hembra esta en estro, pero no en la distribucion espacial de
hembras ni juveniles (Watanabe & Brotoisworo, 1982; Silk, 1994). Por ultimo, en nuestro
grupo de M. tonkeana las hembras adultas presentan distancias mas pequefias a sus vecinos
mas proximos. Esto puede ser debido a que en las especies del género Macaca las hembras
constituyen subgrupos kin-bonded (subgrupos formados por parientes) dentro de su grupo

natal, presentando por tanto niicleos sociales mas estrechos (Bercovitch & Harvey, 2004). Es
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decir, dentro de los subgrupos y nucleos de redes de grooming las hembras se encuentran mas

cercanas espacialmente entre si que los machos.

En cuanto a los patrones espaciales del grupo de M. fascicularis, en primer lugar,
obtuvimos un volumen mas pequefio que en el caso de M. fonkeana. Esto es debido a que el
grupo de M. fascicularis no presenta subgrupos dispersos, si no que esta formado por un tnico
grupo central con los individuos que se encuentran fuera de la red de grooming ocupando
posiciones periféricas. Por tanto, la distribucion espacial del grupo de M. fascicularis también
estd influenciada por las relaciones de grooming que existen entre los individuos, y no por el
rango o por el numero de relaciones de grooming. Como nuestro grupo de M. fascicularis
presenta una baja intensidad de agresion y un gradiente de jerarquia leve, los rangos de
dominancia no influyen en las interacciones afiliativas ni en la distribucion del grooming, y
por tanto tampoco en la distribucion espacial (Hemelrijk, 1998; Thierry, 2000), caracteristicas
que corresponden con las especies de grado 4. En cambio, nuestro grupo de M. fascicularis si
presenta algunos parametros sociales propios del grado de estilo social al que pertenece su
especie, como son la unidireccionalidad de la agresion, la correlacion significativa entre rango
y agresion dada y recibida y la baja tasa de contraataque, presentando pues conflictos
asimétricos. A pesar de la baja intensidad de agresion y el gradiente de jerarquia leve, nuestro
grupo de M. fascicularis mantiene conflictos asimétricos, influyendo el rango en las
interacciones agonisticas, siendo los individuos dominantes los que realizan la agresion y los
subordinados los que las reciben, respondiendo al ataque con sefiales de sumision o huidas y
sin contraatacar. Estos resultados concuerdan con el estudio de Preuschoft & van Schaik
(2000), en el que consideran el rango de dominancia como uno de los factores mas
importantes para reducir la predisposicion a la agresion en una especie, sin necesidad de una
mayor intensidad de agresion. En nuestro grupo de M. fascicularis, los individuos centrales
estan mas alejados de sus vecinos mas proximos y mas aislados entre ellos (son vecinos mas
préximos de una baja diversidad de individuos, es decir, son solo vecinos mas proximos de los
individuos centrales). La mayor distancia a sus vecinos mas proximos puede ser debida a la
asimetria presente en los conflictos. Los individuos centrales, debido a que tienen mas
probabilidad de encontrarse con otros individuos, prefieren mantenerse a mayor distancia entre
ellos para asi evitar agresiones de individuos mas dominantes (Thierry, 2000). Por otro lado, el
aislamiento de los individuos centrales se debe a su pertenencia al nucleo central de red de
grooming, porque los individuos que se encuentran fuera de esta red ocupan posiciones
periféricas. Debido a estos individuos que ocupan la periferia y a los individuos centrales que
presentan mayor distancia a sus vecinos, el grupo de M. fascicularis presenta mayores
distancias a sus vecinos mas proximos que el grupo de M. fonkeana. Por tanto, en nuestro

grupo de M. fascicularis no influyen solo las relaciones de grooming en la distribucion
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espacial de los individuos del grupo, si no que la asimetria en los conflictos también afecta a la
distribucidon espacial, sobre todo en el caso de los individuos centrales. Por ultimo, debido a
que el grupo de M. fascicularis presenta un nimero reducido de machos adultos, no se observa
un posicionamiento periférico de los machos adultos del grupo (Watanabe & Brotoisworo,

1982; Silk, 1994).

Nuestros dos grupos de estudio siguen la misma regla de distribucidén espacial pero con
algunas diferencias entre grupos. La distribuciéon espacial de ambos grupos no presenta
fluctuaciones temporales durante los meses de estudio, y estd influenciada por los diferentes
nucleos de redes de grooming existentes en los grupos, mientras que no estd determinada ni
por el rango ni por el nimero de relaciones de grooming de los individuos, debido a que
ambos grupos poseen una baja intensidad de la agresion y un gradiente de jerarquia leve. El
tamafio de los grupos también afecta a la distribucion espacial de los mismos, ya que en el
grupo de M. tonkeana, el nimero tan elevado de individuos genera un fenomeno de fision en
subgrupos, y el mayor nimero de machos adultos provoca las posiciones periféricas de los
mismos. Respecto a este ultimo patrén, el rango de los individuos influye en la distribucion
espacial de los machos adultos cuando una hembra esta en estro, debido a que el acceso a las
hembras es dependiente del rango (Watanabe & Brotoisworo, 1982; Silk, 1994). En cambio, el
grupo de M. fascicularis, al poseer un menor nimero de individuos y un bajo nimero de
machos adultos, no presenta estos patrones de distribucion espacial y ocupa un menor
volumen que el grupo de M. tonkeana. Un factor que solo afecta a la distribucion espacial del
grupo de M. fascicularis es la asimetria en los conflictos que presenta este grupo, provocando

mayores distancias a los vecinos mas proximos por parte de los individuos centrales.

En resumen, los patrones espaciales observados en ambos grupos son el resultado de,
principalmente, las diferentes restricciones o pardmetros sociales que presentan, y también,
asociado a esto, de las relaciones existentes entre los individuos del grupo. Por tltimo, el
numero de individuos presentes en los grupos también afecta a los patrones de distribucion
espacial observados en nuestros grupos de estudio. Sin embargo, no es el grado de estilo social
atribuido a nuestras especies el factor principal que influye en los pardmetros sociales ni en los
patrones de distribucion espacial de nuestros grupos, si no las idénticas condiciones
ambientales y la gestion de los grupos y de su natalidad. Al estar nuestros grupos sometidos a
las mismas condiciones presentan comportamientos sociales similares (fenomeno de
epigénesis social), que afectan a la distribucion espacial de los grupos mostrando el mismo
patron espacial. En nuestro caso, ambos grupos han respondido a las idénticas condiciones
ambientales y gestiones aplicadas sobre ellos mostrando una baja intensidad de agresion y un

gradiente de jerarquia leve, que a su vez han influenciado en los patrones de distribucion
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espacial. Debido a la baja intensidad de agresion y al leve gradiente de jerarquia, ni el rango ni
la centralidad de los individuos dentro de la red de grooming influyen en la distribucion
espacial de los individuos dentro del grupo, siendo las relaciones de grooming entre los
individuos las que determinan su distribuciéon espacial. Sin embargo, algunos de los
parametros sociales de nuestros grupos de estudio difieren entre si y son propios del grado de
estilo social al que pertenece su especie, debido a que existen restricciones debidas a un rango
de variacion intraespecifica y por tanto hay variables sociales que si pueden modificarse segun
las condiciones ambientales pero otras que no varian. Un ejemplo de esto es la asimetria en los
conflictos presente en nuestro grupo de M. fascicularis. A pesar de que este grupo presente
una baja intensidad de agresion y un leve gradiente de jerarquia, sigue presentando
caracteristicas propias del grado 2 como la unidireccionalidad de la agresion, la correlacion
significativa entre rango y agresion dada y recibida y la baja tasa de contraataque. Esta
asimetria en los conflictos afecta a la distribucion espacial del grupo de M. fascicularis,
generando mayores distancias a los vecinos mas proximos. Por tanto, el fendomeno de
epigénesis social, que ha modificado algunos de los pardmetros sociales de nuestros grupos, es
el factor principal que ha influido en los patrones de distribucion espacial de nuestros grupos
de estudio, siendo por tanto las caracteristicas sociales de los grupos un factor mas importante
en las reglas de distribucion espacial que los grados de estilo social, seguido por el tamafio de
los grupos y el nimero de machos adultos presentes en cada grupo. Debido a esto,
descartamos proponer el estudio de los patrones de distribucion espacial como indicador de los

grados de estilo social en grupos del género Macaca.

La distribucion espacial de nuestro grupo de M. fonkeana si que concuerda con la esperada
en una especie de grado 4 de estilo social (distribucion espacial no dependiente del rango), sin
embargo la del grupo de M. fascicularis no concuerda con la esperada segtin su grado de estilo
social (distribucion espacial dependiente del rango y centralidad del individuo dominante),
debido a que algunos de sus parametros sociales también difieren. Por tanto, la distribucion
espacial de nuestro grupo de M. fascicularis es una variable que no refleja informacion sobre
el tedrico grado de estilo social asignado a su especie. Sin embargo, la distribucion espacial de
nuestros grupos si que refleja sus caracteristicas sociales locales. Que la distribucion espacial
no esté influenciada ni por el rango ni por la centralidad en las redes de grooming indica que
los grupos de estudio presentan una baja intensidad de agresion y un leve gradiente de
jerarquia. Ademas, si en este patron los individuos presentan distancias pequefias a sus vecinos
mas proximos quiere decir que el grupo presenta conflictos simétricos, mientras que si los
individuos presentan mayores distancias a sus vecinos mas proximo quiere decir que el grupo
presenta conflictos asimétricos. Por tanto, el estudio de la distribucion espacial en grupos del

género Macaca nos puede aportar informacion sobre algunas carcateristicas sociales locales de
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dichos grupos, y seria importante indagar mas en este factor para poder establecer la variable
espacial como una herramienta para el estudio de las caracteristicas sociales locales de los

grupos de macacos.
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10.)  Conclusiones generales.

Con los dos estudios realizados en la presente investigacion podemos establecer las

siguientes conclusiones:

e Nuestros grupos de estudio modifican sus comportamientos y presentan estilos
sociales parecidos debido a que se encuentran bajo las mismas condiciones
ambientales. Debido al fendmeno de epigénesis social, como nuestros grupos de
estudio estan sometidos a las mismas condiciones ambientales y gestiones

demograficas y de natalidad, tienen parametros sociales en comun.

e En nuestros grupos de estudio, las caracteristicas demograficas y sociales de cada
grupo son mas importantes y tienen un mayor efecto en la distribucion espacial de
los grupos que los estilos sociales a los que pertenecen sus especies. Los patrones
espaciales de nuestro grupo de M. fascicularis no coinciden con los propios del
grado de estilo social al que pertenece su especie, debido a que sus parametros
sociales también difieren de los de su grado de estilo social debido al fenomeno de

epigénesis social.

e La distribucion espacial de ambos grupos estd influenciada por las relaciones de
grooming existentes entre los individuos del grupo, y no por el rango ni por la
centralidad dentro de la red de grooming que posean los individuos. Esto es debido
a que ambos grupos poseen una baja intensidad de agresion y un gradiente de

jerarquia leve.

e La distribucion espacial de los individuos de ambos grupos se ve afectada por las
interacciones sociales de los individuos. Los individuos del grupo de M.
fascicularis presentan mayores distancias a sus vecinos mas proximos que los
individuos del grupo de M. tonkeana, debido a que en el grupo de M. fascicularis

los conflictos entre los individuos son asimétricos.

e La distribucion espacial de los individuos de ambos grupos se ve afectada por el
tamarfio (nimero de individuos) del grupo. El grupo de M. tonkeana presenta mayor
volumen y un fenomeno de fision en subgrupos debido al alto nimero de
individuos que posee, mientras que en el grupo de M. fascicularis no sucede este

fendomeno porque es un grupo con un bajo nimero de individuos.
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e Los machos adultos presentan posiciones periféricas y mayores distancias a sus
vecinos cuando en el grupo el nimero de machos adultos es numeroso. Como el
grupo de M. tonkeana presenta un mayor nimero de machos adultos, estos ocupan
posiciones periféricas y presentan mayores distancias. Respecto a este ultimo
patron, el rango de los individuos influye en la distribucion espacial de los machos
adultos cuando una hembra esta en estro, debido a que el acceso a las hembras es
dependiente del rango. En el grupo de M. fascicularis no se observa este patron,

debido al bajo nimero de machos adultos que posee el grupo.

e La distribucion espacial de los individuos de ambos grupos durante los meses de
estudio no se vid afectada por las variaciones estacionales en los factores
ecoldgicos externos. Ninguno de nuestros grupos de estudio present6 fluctuaciones
estacionales durante los meses de estudio en el volumen que ocuparon, debido a
que se encuentran en semilibertad y por tanto no estan sometidos a presiones

ecoldgicas estacionales.

En conclusion, la distribucion espacial de nuestros grupos de estudio esta influenciada por
las mismas variables (relaciones e interacciones sociales y nimero de individuos), y presentan
los mismos patrones espaciales cuando los valores de esas variables coinciden entre ellos, pero
cuando esas variables difieren entre grupos los patrones de distribucion espacial también lo
hacen. Podemos decir que nuestros grupos de estudio presentan diferentes patrones de
distribucion espacial, pero no debido a que sus especies pertenezcan a diferentes grados de
estilo social, si no debido a las caracteristicas sociales locales que presentan los grupos y al
tamafio de los mismos. Nuestros resultados nos indican que con los datos espaciales de grupos
de macacos en semi-libertad podemos obtener las caracteristicas sociales de dichos grupos.
Por ejemplo, que la distribucion espacial esté influenciada por las relaciones de grooming
existentes entre los individuos nos indica que ese grupo presenta una baja intensidad de
agresion y un leve gradiente de jerarquia, o que la distancia a los vecinos mas proximos sea

elevada nos indica que en ese grupo los conflictos son asimétricos.

Sin embargo, son necesarios mas estudios para apoyar nuestros resultados. Es necesario
ampliar esta linea de investigacion con especies de macacos pertenecientes a otros grados de
estilo social (grados 1 y 3), con grupos de macacos en otras condiciones ambientales y con
grupos de macacos sometidos a diferentes gestiones demograficas para conocer como actiian

las variables sociales sobre su distribucion espacial en estos casos. Si estos futuros estudios
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concuerdan con la presente investigacion, se podria confirmar que los datos espaciales de
grupos de macacos en semi-libertad nos proporcionan informacion sobre sus caracteristicas
sociales. En este caso, se podria proponer el estudio de la distribucion espacial de grupos
pertenecientes al género Macaca como una herramienta para determinar las caracteristicas

sociales locales de dichos grupos.
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ANEXO I. Etogramas de comportamientos sociales de los grupos de M. tonkeana 'y

de M. fascicularis.

Tabla 1. Etograma de interacciones sociales de nuestro grupo de estudio de la especie M. tonkeana. En la

primera columna tenemos el tipo de comportamiento social, en la segunda el nombre del comportamiento

y en la tercera la descripcion del comportamiento.

Agresivas Vocalizacion Cualquier tipo de vocalizacion que se emite en un ataque o

agonistica amenaza, y es realizada por el propio individuo que ataca o
amenaza. Puede ser un grufiido, vocalizaciones cortas y
repetidas o vocalizaciones largas.

Mirada fija Fijacion visual en otro individuo. El cuero cabelludo puede
estar retraido o no. El actor esta tenso. Esta expresion actua
como una amenaza de bajo nivel con objeto de
advertencia.

Boca abierta La boca esta abierta y los dientes son visibles. La boca
puede estar totalmente abierta con los dientes superiores e
inferiores separados, o puede estar medio abierta con los
dientes superiores e inferiores en contacto. Las encias no
estan visibles. Este display (exhibicion) estd acompaiado
por la mirada fija.

Amenaza Mirada fija acompafiada por un impulso del cuerpo hacia
delante. Puede estar acompaiiada de boca abierta.

Sacudida de | Violenta sacudida de un objeto ambiental (ramas, troncos,

objetos etc.) que produce un sonido audible. El actor cuando lo
realiza se mueve hacia el receptor de la accion mientras le
hace una mirada fija.

Abalanzarse Un individuo salta o corre hacia otro.

Suplantacion Un individuo se dirige caminando hacia otro mientras le
hace una mirada fija, y el receptor de la accion se aparta
del sitio donde estaba para dejar pasar al actor o para
cederle el sitio.

Bofetada Un individuo golpea a otro con la palma de su mano.

Agarrar Un individuo presiona o agarra a otro.

Golpe fallido Un movimiento violento de la mano hacia otro individuo
que falla al hacer contacto.

Mordisco Un individuo muerde a otro.

Empujar Un individuo se dirige corriendo hacia otro y le empuja
con las palmas de las manos.

Persecucion Un individuo corre detrds de un individuo que esta
huyendo. Este comportamiento esta asociado con agresion.

Respuestas a | Vocalizacién Cualquier tipo de vocalizacion que se emite como

comportamientos | respuesta respuesta a un ataque o amenaza, y es realizada por el

agresivos individuo que recibe el ataque o amenaza. Va acompanado
de alguna senal de sumision.

Silent bared-teeth | E1 labio de arriba o ambos labios son retraidos

sumision

verticalmente, exponiendo los dientes y a veces las encias.
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El individuo lo realiza mientras recibe una amenaza o
después de recibir un ataque.

Lipsmack sumision

Los labios estdn fruncidos y la mandibula de abajo es
movida arriba y abajo rapidamente y ritmicamente. La
boca puede estar ligeramente abierta. Los labios suelen
producir un sonido audible. El cuero cabelludo esta
retraido y las orejas aplastadas. El individuo lo realiza
mientras recibe una amenaza o después de recibir un
ataque. También puede terminar un conflicto o ser usada
como una sefial tranquilizadora.

Huida Un individuo se escapa cuando es amenazado, atacado o
perseguido.

Contraataque El receptor de la amenaza o ataque responde con otra
amenaza o ataque.

Reconciliacion Interaccion afiliativa entre dos oponentes que ocurre justo
después de la interaccion agonistica entre ambos.

Afiliativas Vocalizacion Cualquier tipo de vocalizacion que se emite antes de
afiliativa iniciar una interaccion afiliativa o mientras se realiza.

Suelen ser sonidos cortos y repetidos.

Silent bared-teeth

El labio de arriba o ambos labios son retraidos
verticalmente, exponiendo los dientes y a veces las encias.
Se realiza durante interacciones afiliativas y juego social.
Es también usado para iniciar una interaccidén positiva y
esta frecuentemente asociado a una aproximacion.

Lipsmack

Los labios estdn fruncidos y la mandibula de abajo es
movida arriba y abajo rapidamente y ritmicamente. La
boca puede estar ligeramente abierta. Los labios suelen
producir un sonido audible. El cuero cabelludo est4
retraido y las orejas aplastadas. Se realiza durante
interacciones afiliativas. Es también usado para iniciar una
interaccion positiva

Mirada cercana

Un individuo lleva la cara cerca de la de otro para
establecer contacto visual. Puede agarrar la cabeza del
receptor mientras realiza la mirada cercana. Puede ir
acompafiado del silent bared-teeth o del lipsmack. Este
comportamiento es realizado después de una
aproximacion.

Aproximacion

Un individuo se acerca hacia otro individuo mientras le
mira. Puede ir acompafiado del silent bared-teeth o del
lipsmack.

Presentacion

Un individuo orienta las nalgas hacia otro préximo, y
puede girar la cabeza también hacia el receptor. Este
comportamiento puede ser una invitacidon a una inspeccion
anogenital, apareamiento, juego, grooming o respuesta a
otro comportamiento.

Solicitacion de
grooming

Un individuo presenta y acerca una parte del cuerpo a otro
individuo. Puede rascarse la parte del cuerpo mientras la
presenta. Esto frecuentemente induce al grooming al
receptor.

Grooming social

Un individuo limpia la piel y el pelo de otro individuo. El
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pelo se separa usando las manos. Las particulas se recogen
usando las manos, la boca, los dientes o la lengua.

Acercar Un individuo acerca a otro hacia él con la mano. Este
comportamiento puede servir para comenzar contacto,
grooming 0 juego.

Abrazo Un individuo pasa una o ambas manos, o uno o ambos
brazos alrededor de otro. Puede ir acompafiado de silent
bared-teeth o lipsmack.

Tocar Un individuo contacta con otro ligeramente con la mano en
cualquier region del cuerpo.

Agarrar Un individuo agarra a otro con una o dos manos. Puede
usarse para retener al receptor.

Inspeccion Un individuo mira o hule la zona anogenital de otro

anogenital individuo. Este comportamiento lo suelen realizar los

machos cuando las hembras estdn en estro, y realizan el
display  silent bared-teeth o lipsmack antes del
apareamiento.

Choque cara

Un individuo abraza o agarra a otro por los hombros o la
cabeza con ambas manos mientras hace un silent bared-
teeth o un lipsmack y va moviendo su cara de un lado al
otro del receptor mientras chocan sus mejillas con las del
receptor.

Contacto pasivo

Cualquier parte de un individuo estd en contacto con
cualquier parte de otro, sin que se esté llevando a cabo
ninguna interaccion entre ellos.

Juego Un individuo juega con otro. Puede ir acompafiado de
silent bared-teeth y vocalizaciones afiliativas cortas y
repetidas (ho-ho-ho).

Sexo Un individuo escala ventrodorsalmente sobre otro

individuo. Este comportamiento puede ser una copulacion
0 un comportamiento afiliativo.

Carrera explosiva

En el curso de una interaccion afiliativa, un individuo corre
varios metros. El individuo suele volver y reanuda la
interaccion. Esta interaccion suele ir acompaiiada con
vocalizaciones afiliativas y silent bared-teeh o lipsmack.

Seguir Un individuo camina o corre después del movimiento de
otro individuo y hacia donde se dirige el otro individuo.
Mamar Una cria mama de su madre.
Otros Evitar Un individuo cambia su rumbo cuando ve a otro individuo.
Rechazar Un individuo aparta a otro individuo con su mano en
respuesta al comportamiento de otro.
Robar Un individuo le quita a otro individuo algo que sostenga en

las manos y se lo queda o se lo lleva. Puede ser un objeto,
alimento o una cria.
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Figura 1. Fotografias de tres tipos diferentes de expresiones faciales: a.) boca abierta con mirada fija en
sefial de amenaza; b.) silent bared-teeth para iniciar una interaccion afiliativa; c.) lipsmack para iniciar

una interaccion afiliativa.

Figura 2. Fotografias de tres tipos diferentes de conductas sociales: a.) grooming social; b.) presentacion
por parte del individuo de la derecha e inspeccion anogenital y silent bared-teeth por parte del individuo

de la izquierda; c.) sexo afiliativo.
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Tabla 2. Etograma de interacciones sociales de nuestro grupo de estudio de la especie M. fascicularis. En

la primera columna tenemos el tipo de comportamiento social, en la segunda el nombre del

comportamiento y en la tercera la descripcion del comportamiento.

Agresivas Vocalizacion Cualquier tipo de vocalizacidon que se emite en un ataque o

agonistica amenaza, y es realizada por el propio individuo que ataca o
amenaza. Puede ser un grufiido, vocalizaciones cortas y
repetidas o vocalizaciones largas.

Mirada fija Fijacion visual en otro individuo. El cuero cabelludo puede
estar retraido o no. El actor est4 tenso. Esta expresion actua
como una amenaza de bajo nivel con objeto de
advertencia.

Boca abierta La boca esta abierta y los dientes son visibles. La boca
puede estar totalmente abierta con los dientes superiores e
inferiores separados, o puede estar medio abierta con los
dientes superiores e inferiores en contacto. Las encias no
estan visibles. Este display estd acompafiado por la mirada
fija.

Amenaza Mirada fija acompafiada por un impulso del cuerpo hacia
delante. Puede estar acompaiiada de boca abierta.

Sacudida de | Violenta sacudida de un objeto ambiental (ramas, troncos,

objetos etc.) que produce un sonido audible. El actor cuando lo
realiza se mueve hacia el receptor de la accion mientras le
hace una mirada fija.

Abalanzarse Un individuo salta o corre hacia otro.

Suplantacion Un individuo se dirige caminando hacia otro mientras le
hace una mirada fija, y el receptor de la accion se aparta
del sitio donde estaba para dejar pasar al actor o para
cederle el sitio.

Bofetada Un individuo golpea a otro con la palma de su mano.

Agarrar Un individuo presiona o agarra a otro.

Golpe fallido Un movimiento violento de la mano hacia otro individuo
que falla al hacer contacto.

Mordisco Un individuo muerde a otro.

Empujar Un individuo se dirige corriendo hacia otro y le empuja
con las palmas de las manos.

Persecucion Un individuo corre detras de un individuo huyendo. Este
comportamiento estd asociado con agresion.

Respuestas a | Vocalizacion Cualquier tipo de vocalizacibn que se emite como

comportamientos | respuesta respuesta a un ataque o amenaza, y es realizada por el

agresivos individuo que recibe el ataque o amenaza. Va acompanado
de alguna sefial de sumision.

Silent bared-teeth | E1 labio de arriba o ambos labios son retraidos

sumision

verticalmente, exponiendo los dientes y a veces las encias.
El individuo lo realiza mientras recibe una amenaza,
después de recibir un ataque o cuando un individuo de
mayor rango se aproxima.

Lipsmack sumisién

Los labios estdn fruncidos y la mandibula de abajo es
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movida arriba y abajo rdpidamente y ritmicamente. La
boca esta ligeramente abierta y la lengua es sacada y
metida repetidas veces en el interior de la boca. Los labios
y la lengua producen un sonido audible. El cuero cabelludo
estd retraido y las orejas aplastadas. El individuo lo realiza
mientras recibe una amenaza, después de recibir un ataque
o cuando un individuo de mayor rango se aproxima.

Presentacion
sumision

Un individuo orienta las nalgas hacia otro préximo,
levantandolas junto con la cola hacia arriba, y puede girar
la cabeza también hacia el receptor. El individuo lo realiza
mientras recibe una amenaza, después de recibir un ataque
o cuando un individuo de mayor rango se aproxima.

Huida

Un individuo se escapa cuando es amenazado, atacado o
perseguido.

Contraataque

El receptor de la amenaza o ataque responde con otra
amenaza o ataque.

Reconciliacion

Interaccién afiliativa entre dos oponentes que ocurre justo
después de la interaccién agonistica entre ambos. La
accion afiliativa la suele iniciar el individuo de menor
rango que ha recibido el ataque, aproximandose al
individuo actor de la agresion realizando alguna sefial de
sumision como el lipsmack o el silent bared-teeth.

Afiliativas

Vocalizacion
afiliativa

Cualquier tipo de vocalizacion que se emite antes de
iniciar una interaccion afiliativa o mientras se realiza.
Suelen ser sonidos cortos y repetidos.

Silent bared-teeth

El labio de arriba o ambos labios son retraidos
verticalmente, exponiendo los dientes y a veces las encias.
Se realiza durante interacciones afiliativas y juego social.
Es también usado para iniciar una interaccion positiva y
esta frecuentemente asociado a una aproximacion.

Lipsmack

Los labios estan fruncidos y la mandibula de abajo es
movida arriba y abajo rdpidamente y ritmicamente. La
boca estd ligeramente abierta y la lengua es sacada y
metida repetidas veces en el interior de la boca. Los labios
y la lengua producen un sonido audible. El cuero cabelludo
estd retraido y las orejas aplastadas. Se realiza durante
interacciones afiliativas. Es también usado para iniciar una
interaccion positiva.

Mirada cercana

Un individuo lleva la cara cerca de la de otro para
establecer contacto visual. Puede agarrar la cabeza del
receptor mientras realiza la mirada cercana. Puede ir
acompanado del silent bared-teeth o del lipsmack. Este
comportamiento es realizado después de una
aproximacion.

Aproximacion Un individuo se acerca hacia otro individuo mientras le
mira. Puede ir acompanado del silent bared-teeth o del
lipsmack.

Presentacion Un individuo orienta las nalgas hacia otro proximo,

levantandolas junto con la cola hacia arriba, y puede girar
la cabeza también hacia el receptor. Este comportamiento
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puede ser una invitacion a una inspecciéon anogenital,
apareamiento, grooming o] respuesta a otro
comportamiento.

Solicitacion
grooming

de

Un individuo presenta y acerca una parte del cuerpo a otro
individuo. Puede rascarse la parte del cuerpo mientras la
presenta. Esto frecuentemente induce al grooming al
receptor. Esta accion la suelen realizar los individuos de
mayor rango hacia individuos de menor rango.

Grooming social

Un individuo limpia la piel y el pelo de otro individuo. El
pelo se separa usando las manos. Las particulas se recogen
usando las manos, la boca, los dientes o la lengua.

Acercar Un individuo acerca a otro hacia ¢l con la mano. Este
comportamiento puede servir para comenzar contacto,
grooming o juego. Lo suelen realizar los individuos
adultos con las crias.

Abrazo Un individuo pasa una o ambas manos, 0 uno o ambos
brazos alrededor de otro. Puede ir acompafniado de silent
bared-teeth o lipsmack.

Tocar Un individuo contacta con otro ligeramente con la mano en
cualquier region del cuerpo.

Agarrar Un individuo agarra a otro con una o dos manos. Puede
usarse para retener al receptor.

Inspeccion Un individuo mira o huele la zona anogenital de otro

anogenital individuo. Este comportamiento lo suelen realizar los

machos cuando las hembras estdn en estro, y realizan el
display  silent bared-teeth o lipsmack antes del
apareamiento.

Contacto pasivo

Cualquier parte de un individuo estd en contacto con
cualquier parte de otro, sin que se esté llevando a cabo
ninguna interaccion entre ellos.

Juego Un individuo juega con otro. Puede ir acompafiado de
silent bared-teeth y vocalizaciones afiliativas.

Sexo Un individuo escala ventrodorsalmente sobre otro
individuo. Este comportamiento se realiza exclusivamente
para copular.

Seguir Un individuo camina o corre después del movimiento de
otro individuo y hacia donde se dirige el otro individuo.

Mamar Una cria mama de su madre.

Otros Evitar Un individuo cambia su rumbo cuando ve a otro individuo.
Rechazar Un individuo aparta a otro individuo con su mano en
respuesta al comportamiento de otro.

Robar Un individuo le quita a otro individuo algo que sostenga en

las manos y se lo queda o se lo lleva. Puede ser un objeto,
alimento o una cria.
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Figura 3. Fotografias de tres tipos diferentes de expresiones faciales: a.) mirada fija en sefial de amenaza;
b.) lipsmack para iniciar una interaccion afiliativa; c.) silent bared-teeth como sefial de sumision hacia un

individuo de mayor rango.

Figura 4. Fotografias de tres tipos diferentes de conductas sociales: a.) grooming social; b.) presentacion

por parte del individuo de la derecha al individuo de la izquierda; c¢.) sexo.
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ANEXO II. Mapas escaneados de las instalaciones de M. tonkeana y de M.

fascicularis.

instalacion de M. fascicularis en la parte inferior. Sobre estos mapas situamos las subareas y los puntos

seleccionados previamente en campo, y a partir de ellos calculamos las coordenadas (x, y, z) de cada
punto. Finalmente usamos estos mapas junto con el analisis de videos para muestrear la posicion espacial

de los individuos del grupo.
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ANEXO III. Vecinos mas proximos y distancias a los vecinos mas proximos de los individuos del grupo de M. tonkeana y de M.

fascicularis.

Tabla 3. Vecinos mas proximos por meses de cada individuo del grupo de M. tonkeana, y las distancias a dichos vecinos.

Mes Individuo Vecinol Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino 5 Vecino 6 Distancia Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6
1 Jeanne Abricot Walt Yannick Olga Nema Nereis 0,71 0,85 0,89 0,9 0,91 1,05
2 Jeanne Lady Wallace Patchouli Olga Anubis Abricot 0,4 0,51 0,95 0,96 1,01 1,04
3 Jeanne Yoh Allaric Lassa Patsy Nema Walt 0,24 0,44 0,57 0,69 0,7 0,71
4 Jeanne Yoh Nereis Olga Lassa Walt Nema 0,21 0,42 0,46 0,51 0,58 0,61
1 Lady Olaf Wallace Patsy Walt Ying Yoh 0,46 0,97 1,04 1,09 1,11 1,15
2 Lady Jeanne Wallace Olga Anubis Lassa Nereis 04 0,82 0,98 1,04 1,05 1,19
3 Lady Allaric Olli Olga Patchouli Olaf Wallace 0,78 0,88 0,93 1,05 1,11 1,15
4 Lady Nema Jeanne Olga Yoh Walt Yannick 0,63 0,64 0,67 0,76 0,78 0,84
1 Nereis Nema Lassa Ullysse Ying Patchouli Patsy 0,32 0,33 0,52 0,58 0,64 0,79
2 Nereis Ying Anubis Yoh Olga Olaf Lassa 0,26 0,27 0,28 0,29 0,31 0,32
3 Nereis Lassa Anubis Patsy Ying Nema Yoh 0,3 0,35 0,36 0,49 0,56 0,58
4 Nereis Yoh Jeanne Ying Nema Olga Anubis 0,42 0,42 0,49 0,53 0,55 0,56
1 Olga Wallace Olli Anubis Yannick Abricot Lassa 0,22 0,52 0,55 0,69 0,74 0,75
2 Olga Anubis Lassa Nereis Ying Olaf Yoh 0,07 0,11 0,27 0,43 0,49 0,51
3 Olga Walt Alvin Olli Allaric Yoh Wallace 0,43 0,52 0,53 0,57 0,6 0,61
4 Olga Walt Anubis Yoh Nema Jeanne Yannick 0,17 0,22 0,36 0,38 0,46 0,49
1 Patsy Yoh Ying Patchouli Ullysse Nema Lassa 0,15 0,22 0,29 0,49 0,77 0,79
2 Patsy Nema Abricot Nereis Yang Yoh Olaf 0,24 0,28 0,41 0,42 0,43 0,46
3 Patsy Anubis Lassa Nereis Nema Ullysse Yoh 0,15 0,33 0,36 0,45 0,48 0,55
4 Patsy Yannick Abricot Yang Wallace Walt Anubis 0,57 0,62 0,63 0,66 0,84 0,85
1 Ullysse Patchouli  Ying Yoh Patsy Nereis Lassa 0,23 0,35 0,41 0,49 0,52 0,53
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Mes Individuo Vecinol Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino 5 Vecino 6 Distancia Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6

2 Ullysse Nema Patsy Yoh Yang Olaf Abricot 0,42 0,5 0,51 0,55 0,56 0,61
3 Ullysse Patsy Anubis Nema Nereis Abricot Lassa 0,48 0,55 0,61 0,63 0,75 0,77
4 Ullysse Olaf Patchouli Allaric Nema Wotan Nereis 0,92 0,94 1,26 1,27 1,28 1,33
1 Wallace Olga Olli Olaf Anubis Walt Abricot 0,22 0,57 0,58 0,59 0,75 0,77
2 Wallace Jeanne Patchouli Abricot Lady Yang Patsy 0,51 0,7 0,78 0,82 0,86 0,93
3 Wallace Abricot Nema Yoh Nereis Olga Allaric 0,31 0,38 0,57 0,59 0,6 0,68
4 Wallace Yang Patsy Yannick Abricot Wotan Anubis 0,64 0,65 1,2 1,26 1,29 1,36
1 Wotan Yang Alvin Abricot Lady Wallace Olaf 0,96 0,97 1,27 1,38 1,39 1,41
2 Wotan Yannick Allaric Olli Patchouli Wallace Alvin 04 1,04 1,09 1,14 1,17 1,18
3 Wotan Abricot Patchouli Wallace Nema Olaf Olga 1,27 1,39 1,42 1,62 1,77 1,79
4 Wotan Patchouli  Alvin Olaf Abricot Patsy Olli 0,36 0,78 0,88 0,98 1 1,09
1 Walt Abricot Nema Olaf Wallace Olga Jeanne 0,63 0,64 0,7 0,75 0,76 0,85
2 Walt Lassa Anubis Olga Ying Nereis Olaf 0,94 1,01 1,02 1,09 1,19 1,21
3 Walt Olga Alvin Lassa Yoh Nereis Olli 0,43 0,52 0,55 0,57 0,67 0,68
4 Walt Anubis Olga Nema Yannick Yoh Nereis 0,09 0,17 0,34 0,45 0,46 0,56
1 Yang Alvin Wotan Anubis Allaric Wallace Abricot 0,69 0,96 1,11 1,34 1,39 1,44
2 Yang Abricot Olli Patsy Nema Ullysse Alvin 0,23 0,38 0,42 0,46 0,55 0,63
3 Yang Patchouli  Olaf Olli Lady Olga Alvin 0,78 0,82 1,13 1,42 1,46 1,51
4 Yang Patsy Wallace Abricot Yannick Olli Wotan 0,63 0,64 1 1,06 1,1 1,15
1 Ying Patsy Patchouli Yoh Ullysse Nema Lassa 0,22 0,25 0,26 0,35 0,57 0,58
2 Ying Olaf Yoh Nereis Anubis Lassa Olga 0,18 0,2 0,26 0,38 0,39 0,43
3 Ying Nereis Alvin Lassa Anubis Walt Patsy 0,49 0,56 0,58 0,64 0,71 0,75
4 Ying Nereis Yoh Jeanne Anubis Allaric Walt 0,49 0,72 0,78 0,86 0,9 0,91
1 Yoh Patsy Patchouli Ying Ullysse Lassa Nereis 0,15 0,21 0,26 0,41 0,79 0,8
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Mes Individuo Vecinol Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino S Vecino 6 Distancia Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6

2 Yoh Olaf Ying Nereis Patsy Anubis Lassa 0,14 0,2 0,27 0,43 0,47 0,5
3 Yoh Jeanne Lassa Allaric Patsy Nema Walt 0,24 0,4 0,43 0,55 0,55 0,57
4 Yoh Jeanne Olga Nereis Walt Anubis Lassa 0,21 0,36 0,42 0,46 0,47 0,59
1 Yannick Olga Anubis Olli Jeanne Wallace Lassa 0,69 0,73 0,76 0,89 0,9 0,91
2 Yannick Wotan Allaric Olli Alvin Yang Abricot 0,4 0,82 0,94 1,02 1,21 1,25
3 Yannick Ying Alvin Nereis Olaf Abricot Lassa 0,81 0,9 1,13 1,33 1,34 1,35
4 Yannick Abricot Walt Olga Anubis Nema Patsy 0,37 0,45 0,49 0,5 0,56 0,57
1 Olli Olga Wallace Lassa Anubis Yannick Nema 0,52 0,57 0,58 0,73 0,76 0,82
2 Olli Yang Alvin Abricot Nema Patsy Ullysse 0,38 0,45 0,46 0,56 0,67 0,69
3 Olli Olaf Olga Walt Alvin Patchouli Lady 0,52 0,53 0,67 0,75 0,84 0,88
4 Olli Abricot Alvin Yannick Patsy Lady Olaf 0,49 0,52 0,81 0,98 1,05 1,07
1 Nema Nereis Lassa Ying Walt Ullysse Patchouli 0,32 0,38 0,57 0,63 0,69 0,74
2 Nema Patsy Abricot Ullysse Yang Olaf Yoh 0,24 0,35 0,42 0,46 0,5 0,52
3 Nema Wallace Patsy Abricot Yoh Nereis Anubis 0,38 0,45 0,47 0,55 0,56 0,59
4 Nema Walt Olga Anubis Nereis Yannick Olaf 0,34 0,38 0,41 0,53 0,56 0,57
1 Lassa Nereis Nema Ullysse Ying Olli Patchouli 0,33 0,38 0,53 0,57 0,58 0,68
2 Lassa Anubis Olga Nereis Ying Olaf Yoh 0,07 0,11 0,32 0,39 0,45 0,5
3 Lassa Anubis Nereis Patsy Yoh Walt Jeanne 0,27 0,3 0,33 0,4 0,55 0,57
4 Lassa Jeanne Yoh Nereis Olga Lady Ying 0,51 0,59 0,83 0,9 0,95 0,97
1 Patchouli Yoh Ullysse Ying Patsy Nereis Lassa 0,21 0,23 0,25 0,29 0,64 0,68
2 Patchouli Wallace Jeanne Wotan Lady Abricot Yang 0,7 0,95 1,14 1,22 1,43 1,46
3 Patchouli Olaf Yang Olli Olga Alvin Lady 0,45 0,78 0,84 0,88 1 1,05
4 Patchouli Wotan Olaf Ullysse Alvin Abricot Patsy 0,36 0,8 0,94 0,96 1,16 1,17
1 Olaf Lady Wallace Walt Olga Ying Patsy 0,46 0,58 0,7 0,75 0,83 0,85
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Mes Individuo Vecinol Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino S Vecino 6 Distancia Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6

2 Olaf Yoh Ying Nereis Anubis Lassa Patsy 0,14 0,18 0,31 0,43 0,45 0,46
3 Olaf Patchouli  Olli Olga Alvin Yang Walt 0,45 0,52 0,69 0,7 0,82 0,95
4 Olaf Nema Alvin Abricot Patchouli Walt Wotan 0,57 0,71 0,76 0,8 0,86 0,88
1 Alvin Yang Wotan Anubis Wallace Lady Olga 0,69 0,97 1,17 1,3 1,41 1,46
2 Alvin Olli Abricot Nema Yang Patsy Ullysse 0,45 0,5 0,54 0,63 0,66 0,88
3 Alvin Olga Walt Ying Nereis Olaf Lassa 0,52 0,53 0,56 0,63 0,7 0,74
4 Alvin Olli Abricot Olaf Wotan Yannick Patchouli 0,52 0,61 0,71 0,78 0,96 0,97
1 Allaric Abricot Yang Anubis Jeanne Yannick Olga 1,25 1,34 1,39 1,4 1,45 1,57
2 Allaric Olli Yannick Yang Wotan Alvin Abricot 0,73 0,82 1 1,04 1,1 1,16
3 Allaric Yoh Jeanne Olga Wallace Walt Lady 0,43 0,44 0,57 0,68 0,71 0,78
4 Allaric Nereis Ying Jeanne Nema Yoh Lassa 0,8 0,9 1,01 1,12 1,13 1,21
1 Abricot Walt Jeanne Olga Wallace Anubis Olaf 0,63 0,71 0,74 0,77 1,04 1,05
2 Abricot Yang Patsy Nema Olli Alvin Ullysse 0,23 0,28 0,35 0,46 0,5 0,61
3 Abricot Wallace Nema Nereis Patsy Ullysse Olga 0,31 0,47 0,6 0,74 0,75 0,8
4 Abricot Yannick Olli Alvin Patsy Nema Walt 0,37 0,49 0,61 0,62 0,67 0,73
1 Anubis Olga Wallace Olli Yannick Abricot Yang 0,55 0,59 0,73 0,74 1,04 1,11
2 Anubis Olga Lassa Nereis Ying Olaf Yoh 0,07 0,08 0,27 0,38 0,43 0,47
3 Anubis Patsy Lassa Nereis Ullysse Yoh Nema 0,15 0,27 0,35 0,55 0,59 0,6
4 Anubis Walt Olga Nema Yoh Yannick Nereis 0,09 0,22 0,41 0,47 0,5 0,56
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Tabla 4. Vecinos mas proximos por meses de cada individuo del grupo de M. fascicularis, y las distancias a dichos vecinos.
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Mes Individuo Vecino 1 Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino 5 Vecino 6 Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6

1 Carpette Lavande Emilienette Zorro Cristelette ~ Tempete Laurencette 0,46 0,55 0,65 0,94 1,13 1,21
2 Carpette Zorro Nicolette Laeticiette  Lavande Emilienette Laurencette 0,36 0,57 0,64 1,13 1,16 1,56
3 Carpette Lavande Laeticiette  Zorro Raclette Nicolette Emilienette 0,17 0,23 0,34 0,47 0,8 0,92
4 Carpette Zorro Raclette Emilienette Tempete Cristelette  Laurencette 0,15 0,38 1,05 1,08 1,19 1,49
1 Raclette Cristelette ~ Emilienette Nicolette Tempete Carpette Zorro 0,81 1,08 1,22 1,49 1,62 1,77
2 Raclette Cristelette =~ Emilienette Tempete Nicolette Numerobis Zorro 0,96 1,15 1,18 1,19 1,2 1,31
3 Raclette Carpette Lavande Laeticiette =~ Emilienette Nicolette Zorro 0,47 0,54 0,64 0,72 0,73 0,77
4 Raclette Carpette Zorro Tempete Cristelette  Nicolette Laurencette 0,38 0,4 0,8 1,05 1,12 1,27
1 Numerobis Laeticiette  Zorro Lavande Carpette Laurencette Emilienette 0,56 0,78 1,34 1,38 1,42 1,51
2 Numerobis Cristelette  Raclette Zorro Emilienette Nicolette Carpette 1,17 1,2 1,56 1,6 1,64 1,71
3 Numerobis  Nicolette Tempete Emilienette Raclette Cristelette ~ Carpette 1,61 1,74 1,79 1,8 1,9 1,92
4 Numerobis Tempete Laurencette Nicolette Emilienette Cristelette  Raclette 1,68 1,71 1,9 2,33 2,39 2,42
1 Zorro Carpette Numerobis Lavande Laeticiette =~ Emilienette Cristelette 0,65 0,78 0,8 0,83 0,83 1,03
2 Zorro Nicolette Carpette Laeticiette =~ Emilienette Raclette Lavande 0,25 0,36 0,96 0,97 1,31 1,41
3 Zorro Laecticiette ~ Carpette Lavande Raclette Nicolette Emilienette 0,28 0,34 0,39 0,77 1,09 1,22
4 Zorro Carpette Raclette Emilienette Cristelette ~ Tempete Nicolette 0,15 0,4 0,98 1,07 1,08 1,21
1 Nicolette Tempete Emilienette Carpette Cristelette  Lavande Raclette 0,48 0,63 0,81 0,94 1,08 1,22
2 Nicolette Zorro Carpette Emilienette Raclette Laeticiette ~ Tempete 0,25 0,57 0,87 1,19 1,2 1,33
3 Nicolette Emilienette Lavande Raclette Carpette Laeticiette ~ Tempete 0,35 0,69 0,73 0,8 0,82 0,85
4 Nicolette Emilienette Tempete Laurencette Raclette Cristelette  Laeticiette 0,59 0,63 0,81 1,12 1,12 1,18
1 Laeticiette = Numerobis Zorro Laurencette Lavande Carpette Emilienette 0,56 0,83 0,92 1,09 1,28 1,6
2 Laeticiette  Carpette Lavande Zorro Nicolette Emilienette Laurencette 0,64 0,94 0,96 1,2 1,71 1,85
3 Laeticiette  Lavande Carpette Zorro Raclette Nicolette Emilienette 0,15 0,23 0,28 0,64 0,82 0,96
4 Laeticiette = Lavande Emilienette Cristelette  Laurencette Nicolette Tempete 0,75 0,82 1,09 1,12 1,18 1,55
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Mes Individuo Vecino 1 Vecino 2 Vecino 3 Vecino 4 Vecino 5 Vecino 6 Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia  Distancia
1 2 3 4 5 6

1 Cristelette ~ Emilienette Raclette Carpette Nicolette Zorro Tempete 0,49 0,81 0,94 0,94 1,03 1,29
2 Cristelette  Emilienette Raclette Tempete Numerobis Laurencette Nicolette 0,79 0,96 1,03 1,17 1,35 1,42
3 Cristelette ~ Tempete Laurencette Emilienette Nicolette Raclette Lavande 0,62 1 1,11 1,36 1,46 1,85
4 Cristelette ~ Emilienette Laurencette Tempete Lavande Raclette Zorro 0,68 0,72 0,97 1 1,05 1,07
1 Emilienette Cristelette  Carpette Nicolette Zorro Lavande Tempete 0,46 0,55 0,63 0,83 0,94 1,04
2 Emilienette Tempete Cristelette  Nicolette Zorro Laurencette Raclette 0,74 0,79 0,87 0,97 0,99 1,15
3 Emilienette  Nicolette Tempete Raclette Lavande Carpette Laeticiette 0,35 0,63 0,72 0,85 0,92 0,96
4 Emilienette Nicolette Cristelette ~ Laurencette Laecticiette = Tempete Lavande 0,59 0,68 0,78 0,82 0,85 0,88
1 Laurencette Lavande Laecticiette ~ Carpette Zorro Numerobis Emilienette 0,78 0,92 1,21 1,24 1,42 1,7
2 Laurencette Emilienette Lavande Cristelette ~ Tempete Carpette Zorro 0,99 1,24 1,35 1,52 1,56 1,59
3 Laurencette Cristelette ~ Tempete Emilienette Nicolette Raclette Lavande 1 1,19 1,46 1,8 1,83 2,17
4 Laurencette Cristelette ~ Tempete Emilienette Nicolette Laecticiette  Raclette 0,66 0,72 0,78 0,81 1,15 1,27
1 Tempete Nicolette Emilienette Carpette Cristelette  Lavande Raclette 0,48 1,04 1,13 1,29 1,36 1,49
2 Tempete Emilienette Cristelette  Raclette Nicolette Zorro Laurencette 0,74 1,03 1,18 1,33 1,52 1,52
3 Tempete Cristelette  Emilienette Nicolette Laurencette Raclette Lavande 0,62 0,63 0,85 1,19 1,21 1,54
4 Tempete Nicolette Laurencette Raclette Emilienette Cristelette  Carpette 0,63 0,66 0,8 0,85 0,97 1,08
1 Lavande Carpette Laurencette Zorro Emilienette Nicolette Laeticiette 0,46 0,78 0,8 0,94 1,08 1,09
2 Lavande Laeticiette ~ Carpette Laurencette Zorro Nicolette Emilienette 0,94 1,13 1,24 1,41 1,59 1,62
3 Lavande Laeticiette ~ Carpette Zorro Raclette Nicolette Emilienette 0,15 0,17 0,39 0,54 0,69 0,85
4 Lavande Laeticiette =~ Emilienette Cristelette  Zorro Nicolette Laurencette 0,75 0,88 1 1,38 1,43 1,46
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