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RESUMEN. La proximidad espacial entre machos de la especie Alouatta palliata se ha relacionado frecuentemente con el estatus
de los individuos. Las relaciones entre esta y otras variables de organizacion espacial (la frecuencia de asociacion de los machos
en los subgrupos y el nimero medio de machos presente en los subgrupos cuando cada diada se reunid) y la dominancia social fue
estudiada en los 13 machos adultos de una sociedad de tipo fisién-fusion que vive en condiciones de semilibertad en la Isla
Agaltepec, Veracruz. El trabajo se basd en métodos de muestreo conductual, con los cuales se obtuvieron datos relativos a las
interacciones sociales, relaciones de proximidad y asociacion de los machos en los subgrupos. La frecuencia de asociacion a otros
machos se correlaciond negativamente con el rango de los individuos. Por otro lado, la distancia jerarquica se relaciond negativa-
mente con el ndmero de machos presente en el subgrupo cuando los individuos se juntaron, y positivamente con la frecuencia de
asociacion. Los resultados confirman la existencia de una dependencia de la organizacion espacial de los machos de sus relacio-
nes de dominancia, y sugieren que en sociedades con el sistema fisién-fusion la proximidad espacial entre individuos no seré la
medida mas adecuada para estudiar esta relacion. Las tendencias encontradas en la organizacion espacial de los machos podran
estar asociadas a estrategias de afrontamiento desarrolladas para enfrentar las condiciones de saturacion del habitat que existen
en Agaltepec.

Palabras clave: Alouatta palliata, conducta de machos, organizacién espacial, dominancia social, estrategias de afrontamiento,
saturacion del habitat.

ABSTRACT. Spatial proximity among Alouatta palliata males has been frequently related to individual status. The relationships
among this and other spatial organisation variables (the frequency of association of the males in the subgroups and the mean
number of males in the subgroups at the time a dyad groups) and social dominance were studied for the 13 adult males of a fission-
fusion society living in semi free-ranging conditions on Agaltepec Island, Veracruz. Behavioural sampling methods were used to
gather data on the social interactions, proximity relationships and association of the males in the subgroups. The frequency of
association with other males correlated negatively with the rank of the individuals. On the other hand, rank distance correlated
negatively with the number of males present in the subgroup when individuals grouped, and positively with the frequency of association.
The results confirm the dependency of the spatial organisation of the males on their dominance relationships, and suggest that
spatial proximity among individuals is not the most suitable measure to study this relationship in societies with a fission-fusion
system. The trends recorded for the spatial organisation of the males may be associated with the coping strategies they develop to
face the saturation conditions of the habitat in Agaltepec.

Key words: Alouatta palliata, male behaviour, spatial organisation, social dominance, coping strategies, habitat saturation.

INTRODUCCI) N dividuos son respuestas adaptativas a la distribu-

cion espaciotemporal de los recursos y riesgos en
Los modelos ecoldgicos que explican la evolucién el ambiente (van Schaik 1989; van Hooff & van
de la sociabilidad en los primates consideran que Schaik 1994; Sterck et al. 1997). Las caracteristi-
las relaciones sociales que se establecen entre in- cas de estos factores determinaran tanto el tipo de
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régimen de competencia como el grado de cohe-
sion espacial entre los individuos (Stercketal. 1997).
De este modo, la existencia de una relacion entre la
estructura espacial y los patrones de interacciones
sociales es asumida en estos modelos.

En este sentido, los trabajos dedicados a la
descripcion de la conducta de los machos adultos
de la especie Alouatta palliata (monos aulladores
de manto) han destacado la importancia del estu-
dio de los patrones de organizacion espacial para
la comprension de las relaciones sociales entre los
individuos (Jones 1980, 1982; Zucker & Clarke 1986;
Wang & Milton 2003). De acuerdo con estos auto-
res, esta informacion es esencial para conocer as-
pectos sutiles de la dindmica intragrupal, como es
el caso de las relaciones de dominancia, una vez
que los machos presentan bajas tasas de
interacciones (Crockett & Eisenberg 1987, Wang &
Milton 2003).

Si el estatus influye en el ordenamiento
espacial de los miembros de un grupo, entonces el
analisis de variables representativas de ese orden
permitira determinar las relaciones de dominancia
dentro de un grupo. El objectivo del presente trabajo
fue analizar esta relacion en los machos de un grupo
de monos aulladores de manto (Alouatta palliata)
con una organizacion social del tipo fision-fusion en
la Isla Agaltepec, Catemaco, Veracruz.
Especificamente, se esper6 que diferentes medidas
de las relaciones espaciales permitieran predecir las
diferencias en términos de posicion jerarquica de
los machos. Las variables espaciales consideradas
(proximidad, frecuencia de asociacion de los machos
en los subgrupos, y nimero de machos con que
cada diada se reunié en los subgrupos) han sido
utilizadas en estudios anteriores con esta especie
(Jones 1982; Zucker & Clarke 1986; Wang & Milton
2003), con otras especies de primates, como en
chimpancés (Pan troglodytes, Newton-Fisher et al.
2000) o muriquis (Brachyteles arachnoides, Strier
et al. 2002), y con otros animales, como en bufalos
africanos (Syncerus caffer, Cross et al. 2005).

Es importante destacar que el grupo de
Agaltepec vive en condiciones de semilibertad y
enfrenta unas circunstancias socioecoldgicas
marcadamente distintas a las observadas en otras
poblaciones (Dias & Rodriguez-Luna 2003). Por
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ejemplo, en este grupo existen mas machos (13)
que los normalmente registrados para otras
poblaciones de esta especie en laregion 3, Estrada
1982), y todos los individuos permanecen en su
grupo de nacimiento, ya que los patrones de
dispersion y reclutamiento estan limitados por la
insularidad del lugar (Dias 2002). De este modo,
las caracteristicas demograficas, ecolégicas, y
asociadas a la historia del grupo determinan que
este sea particularmente indicado para el estudio
de respuestas adaptativas que surgen asociadas a
la saturacion de los hébitats.

MATERIALES Y METODOS

Descripcion del lugar y sujetos de estudio

El estudio se realizd en la Isla Agaltepec
que se localiza en la Laguna de Catemaco, Veracruz
(180277y 18°28°N, 95°02°y 95°03°0). Con un &rea
de 8.3 ha presenta cuatro tipos de vegetacion: selva
mediana subcaducifolia, vegetacion riparia,
vegetacion secundaria y algunas areas de pastizal
en zonas contiguas a la laguna. La informacion
detallada sobre la composicion floristica y la
climatologia de este lugar se puede consultar en
Soto (1976) y Lopez-Galindo & Acosta-Pérez (1998).

El grupo de monos aulladores presente en
la isla fue introducido en el &mbito de un proyecto
de translocacion (Rodriguez-Luna et al. 1993). Los
individuos desarrollan sus actividades sin cualquier
intervencién humana, exceptuando la presencia de
los investigadores, desde el momento de la
translocacion (1988) y dependen de los recursos
existentes de modo natural en la isla. Cuando se
realiz6 este estudio en el afio de 1999 existian 59
individuos en el grupo (13 machos, 21 hembras, 10
subadultos, nueve juvenilesy seis infantes; densidad
poblacional de 7.1 ind/ha). Todos los machos podian
ser facilmente reconocidos a través de las
caracteristicas que presentaban variacion
interindividual: fisonomia, pelos dorados en las patas
y cola, patrones de despigmentacion en la parte
ventral de las patas y en el dermatoglifo, cicatrices
faciales (dos individuos), ausencia de dedos (dos
individuos), y otros rasgos fisicos como el tamafio y
la coloracion del manto dorsal.

Procedimiento
En este trabajo se presentan datos relativos a siete
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meses de registro (enero a julio de 1999) durante
los cuales se estudi6 la conducta de los 13 machos
adultos (78 diadas) del grupo. Para recolectar los
datos de interacciones sociales se utilizé el muestreo
focal animal con un registro continuo (Altmann 1974)
durante periodos de cinco horas; durante cada
periodo focal se anotaron todas las ocurrencias de
conductas emitidas y recibidas (frecuencias) por el
animal focal (etograma definido en Dias 2002) y el
nombre del otro individuo. Simultaneamente, y con
un muestreo de barridos repetido a cada 15 minutos
(con un registro instantaneo), se registrd la identidad
de todos los machos presentes en el subgrupo y
las distancias mantenidas por estos respecto al
animal focal de acuerdo con diferentes categorias.
Tres de estas — (X1) contacto; (X2) menos de 1 m;
(X3) 1 a5 m -ya han sido utilizadas para estudiar
patrones de proximidad en monos aulladores de
manto (Wang & Milton 2003). Respecto a las
categorias de mayor distanciamiento — (X4) 6 a 10
m; (X5) 11 a 15 m; (X6) més de 15 m — estas se
utilizaron con el objectivo de ampliar el intervalo de
distancias consideradas, una vez que durante las
observaciones preliminares se vio que la dispersion
espacial méxima de los individuos presentes en un
subgrupo era habitualmente mayor de 15 m.

En las ocasiones en que los focales se
mantuvieron fuera de observacion el registro se
interrumpia y solamente era reactivado si estos se
volvian a encontrar en un periodo inferior a 15 min;
de no ser asi el focal se suspendia y se iniciaba un
nuevo focal (N = 2). Los focales cuya suma de los
periodos no observados excedio 1h 40 min fueron
eliminados de los analisis (N = 2). La definicion de
este criterio se basé en la propuesta de Lehner
(1979) quien indic6 que para un dado periodo
muestral el tiempo no observado no debe ser mayor
a un tercio de la duracion total de la muestra.

Organizacion de los datos y variables

El tiempo medio de observaciones focales
por macho fue de 35.2h = 10.5. Respecto a los
registros de barridos, y para asegurar la
representatividad de la muestra, se consideré como
referencia el macho con menos registros (N = 126)
y se selecciono aleatoriamente el mismo nimero
de barridos para los demas machos. Los resultados
presentados corresponden a aproximadamente 400

horas de registros focales y a 1 638 barridos.

Para analizar las relaciones espaciales se
organizaron los datos de los barridos de tres formas.
En la primera, un indice de proximidad se calculd
con base en las frecuencias de observacion de los
machos en cada categoria de distancia:

Ip? (X1¥1) 2(X2* 05) ?(X3*0.25 2 (X4* 0.125 ? (X5* 0625 ? (X6* 0,03}
) XxIp

Las frecuencias de registro por categoria
de distancia (X1 a X6) de cada diada se multiplica-
ron por un factor de ponderacion, y la suma de es-
tos valores se dividio por el indice de proximidad
medio de todas las diadas. La atribucion de los va-
lores de ponderacion a cada categoria de distancia
se realiz6 considerando que mayor proximidad im-
plica mayor tolerancia, por lo que éstos fueron de-
crecientes de la categoria de mayor proximidad a la
de mayor distancia (1, 0.5, 0.25, etc.).

En la segunda, la asociacion diadica fue
definida en funcion de la frecuencia con que los
machos se observaron juntos o por separado en
los subgrupos, y fue estudiada a través del indice
Twice-Weight’(Cairns & Schwager 1987):

1. ? #—”

g2 # )2 #ij

donde # ij es el nimero de veces en que los indivi-
duos iy jfueron observados en el mismo subgrupo;
# i es el numero de veces en que i fue observado
sinj; y#jes el nimero de veces en que  fue obser-
vado sin i. Este indice puede variar entre 0 (los dos
individuos nunca fueron observados juntos) y 1 (los
individuos estuvieron siempre juntos). Los valores
de este indice fueron transformados en una medi-
da relativa de asociacion de acuerdo con la formula
sugerida por Newton-Fisher (1999):

7 7!
I s

en que: |, es el indice de asociacion entre los indivi-
duos iy j; | es el indice de asociacion medio de
todas las diadas; s es la desviacion estandar de la
muestra. Esta medida expresa la fuerza de la aso-
ciacion de cada diada como su desviacion respecto
alos indices de todas las diadas y se refiere en los
analisis como indice de asociacion. Las diadas con
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valores negativos para este indice estuvieron jun-
tas en el mismo subgrupo en una proporcién menor
que la media entre todos los machos, mientras que
a los valores positivos se aplica la interpretacion in-
versa.

Enlatercera, para cada individuo se calcul6
el nimero medio de machos con que se asocié en
los subgrupos y, para cada diada, el nimero medio
de machos presente en los subgrupos en las
ocasiones en que los dos individuos se reunieron
(media machos subgrupo, MdMSh).

En la determinacion de la jerarquia de do-
minancia se consideraron las interacciones
agonisticas vencidas (cuando uno de los machos
se somete). Este criterio es frecuentemente utiliza-
do para cuantificar asimetrias en las relaciones so-
ciales (Radespiel & Zimmermann 2001; Alberts et
al. 2003; Muller & Wrangham 2004). Con base en
estas interacciones se calcul6 un valor cardinal de
dominancia para cada macho a través del indice de
David (de Vries 1998; Gammell et al. 2003). Este
método permite cuantificar y analizar
estadisticamente las diferencias de rango entre in-
dividuos. Para un determinado macho i la propor-
cion de interacciones vencidas respecto a un indivi-
duoj (Pij) es el nimero de veces que i vence j (?u)
entre el nimero total de interacciones agonisticas
que ocurrieron entre los dos individuos (n,); enton-
cesP,=?, /n La proporcion de interacciones per-
dldas por i frente ajes P,=1-P, El indice de
dominancia para el |nd|V|duo | calcula utilizando la
siguiente férmula:

1D 2w?w?1 2,

en que w representa la suma de los valores P, del
individuo i, w, representa la suma de los valores w
de los individuos con quieniinteractud, Irepresen-
ta la suma de los valores P, del individuo iy I, re-
presenta la suma de los valores I de los machos
con quien i interactud (de Vries 1998; Gammell et
al. 2003). Una vez que este resultado puede ser
influido por diferencias en las frecuencias de
interaccion entre las diferentes diadas de un grupo,
de Vries (1998) propuso una correccion de la for-
mula contra el azar de la formula. Esta correccion
toma en cuenta la posibilidad de que la asimetria
registrada en las interacciones vencidas y perdidas
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de dos individuos no sea diferente de la que ocurri-
ria sf los individuos estuvieron empatados. La co-
rreccion seria entonces:

d, ? P, 2P, 20.5:? Prob R, ?0.5"

en que Prob[PiJ. —0.5] es la probabilidad que la des-
viacion de la proporcién observada frente a la pro-
porcion esperada ocurra al azar. En este trabajo se
utilizé una simplificacion de esta correccion sugeri-
da por de Vries (comunicacion personal): d, = (?, +
0.5)/(n.+1). Con base en este resultado se ordena-
ron jerarquicamente los machos (linealidad jerarqui-
ca: h”=0.3). La distancia jerarquica en las diadas
se calculo restando los indices de dominancia de
cada macho.

Anélisis de los datos

Con el objectivo de verificar cual o cuales
de las variables espaciales mas se relacionan con
las variables de dominancia se realizaron dos
regresiones mdltiples con un método por pasos
(nivel de tolerancia = 0.0001). En el primer analisis
se verifico larelacion entre los indices de dominancia
de los machos y las siguientes variables espaciales:
indices de proximidad, indices de asociacion, y
MdMSb. En el segundo se estimd la relacion entre
la distancia jerarquica de las diadas y las mismas
variables espaciales. También, para facilitar la
interpretacion de los efectos de cada una de las
variables se realizaron correlaciones de Pearson.
Todos los analisis se efectuaron con el paquete
estadistico Statistica (StatSoft, Inc.) y el valor de
significancia considerado fue de 0.05.

RESULTADOS

El modelo mas robusto definido por la
regresion por pasos entre las variables de
organizacion espacial y los indices de dominancia
por individuo excluy¢ la variable MdMSh. Este
modelo no fue significativo (R2 =0.42;p=0.064)
y ninguna de las variables mclmdas (indices de
asociacion e indices de proximidad) resulté
significativa (Tabla 1). Sin embargo, los indices de
asociacion se correlacionaron negativamente con
los indices de dominancia (r = -0.57; p < 0.05)
(Figura 1). La exclusion del macho alfa del anélisis
de esta relacion provocd que la correlacién no fuera
significativa (r = -0.27; p > 0.05).
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En el anélisis de la distancia jerarquica de
todas las diadas (N = 78) el modelo mas explicativo
incluy6 todas las variables predictivas espaciales, y
el resultado de la regresion fue altamente significa-
tivo, aunque su capacidad explicativa fue reducida
(R, = 0-24; p < 0.0001) (Tabla 2). De las varia-
bles consideradas la que més contribuy6 al modelo
fue la MdMSb, el nimero medio de machos pre-
sente en los subgrupos cuando cada diada se re-
unio (p < 0.001), y en menor medida los indices de
asociacion (p < 0.05). Los indices de proximidad no
alcanzaron el nivel de significancia (p > 0.05).

Tabla 1. Resultados del analisis de regresion entre los indi-
ces de dominancia y las variables espaciales.

Table 1. Results of the regression analysis between the spatial
variables and the dominance indices.

Rlaius Cuadrados

t gl Medios F P
Modelo 042 2 10624 3656 <0.064
general
Residuales 10 2.906
Variables
Predictivas L B t P
Indices de —051 2378 —2.084 0.0640
:dsquamon
Indices de -0.32 7689 -1.310 0.220
proximidad
DISCUSI) N

Los resultados de este estudio confirman
la reciprocidad entre la organizacion espacial y las
relaciones de dominancia en los machos de
Agaltepec. Sin embargo, ésta no se verificd para
todas las variables espaciales consideradas. En con-
traste con lo que ha sido registrado en estudios an-
teriores (Jones 1982; Zucker & Clarke 1986; Wang
& Milton 2003), en este grupo la proximidad entre
los machos no se relacion6 con las relaciones de
dominancia. Es posible que en sociedades de tipo
fision-fusion las diferencias de rango se manifies-
ten més claramente en decisiones de tipo ton quien
asociarse’y ton cuantos machos’en lugar de a
que distancia’ En estos grupos los individuos pre-
sentan cambios en sus patrones de asociacion de
acuerdo con variaciones en las condiciones socio-
ambientales (Chapman 1988; Alves & Guix 1992;
Newton-Fisher et al. 2000; Dias & Strier 2003), por
lo que medidas espaciales que reflejen esta mayor

r=-0.57;p<0.05

indice de Asociacién

-3 -2 -1 0 1 2 3 4 5 6
indice de Dominancia

Figura 1. Relacion entre los indices cardinales de dominancia
y los indices de asociacion media por individuo (r=—0.57;
p<0.05). Se indica la posicion del macho alfa (el primero en la
jerarquia) y del macho gamma (el Gltimo).

Figure 1. Relationship between the cardinal dominance indices
and the mean association indices per individual (r=—0.57;
p<0.05). The positions of the alpha male (the first in the
hierarchy) and the gamma male (the last) are shown .

Tabla 2. Resultados del analisis de regresion entre la distan-
cia jerarquica y las variables espaciales.

Table 2. Results of the regression analysis between the spatial
variables and the rank distance.

Cuadrados
Regust g.l.  Medios F p

Modelogeneral 024 3 15985 7579 <0.0001
Residuales 74 2109

Variables

Predictivas B B t P

[\/ldMSb -048 -1699 4466 <0.0001
Indices de 023 03719 2264 0027
asociaion

Indices de 014 1927 1251 0215
proximidad

fluidez de agrupamiento podran ser mas represen-
tativas de las pautas de interaccion social. Se justi-
fica asi que las variables con mayor capacidad
predictiva sobre las relaciones de dominancia de
los machos hayan sido la frecuencia de asociacion
y el nimero medio de machos presente en los
subgrupos cuando cada diada se reunio.

Sin embargo, en la interpretacion de estos
resultados hay que considerar las caracteristicas
peculiares del grupo de estudio. Cuando se realizé
este trabajo, la densidad poblacional en Agaltepec
era mas de 25 veces superior a la registrada para
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r=-0.41; p<0.001
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Figura 2. Relacion entre la distancia jerarquica de las diadas
y la MdMSb (r=—0.41; p<0.001).
Figure 2. Relationship between the dyad rank distance and
the MdMSb (r=—0.41; p<0.001).

r=0.17;p>0.05
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Figura 3. Relacidn entre la distancia jerarquica de las diadas
y los indices de asociacion (r=0.17; p>0.05).

Figure 3. Relationship between the dyadic rank distance and
the association indices (r=0.17; p>0.05).

habitat continuo y aproximadamente cinco veces
mas alta que la observada para fragmentos en la
misma region (Estrada 1982; Cristobal-Azkarate
2003). Considerando que la saturacion de los
hébitats est4 asociada a cambios en la conducta
(Sterck et al. 1997), y que las densidades
poblacionales altas aumentan las probabilidades de
surgimiento de conflictos sociales (Judge 2000), los
resultados podran estar asociados a estrategias de
afrontamiento (coping strategies, segln de Waal
1989) desarrolladas en el contexto del crecimiento
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demografico notable que ocurrié en Agaltepec. Dos
tipos principales de respuestas a condiciones de
sobrepoblacion han sido identificados en primates:
inhibicion de la conducta social, como en Pan
troglodytes (Aureli & de Waal 1997) y aumento en
la frecuencia de todas o de algunas pautas de
interaccion social, como en macacos rhesus
(Macaca mulata, Judge & de Waal 1997). En un
estudio anterior se registré que las tasas de
interaccion por macho por hora de observacion en
Agaltepec no difirieron de las registradas en condi-
ciones de libertad (Dias 2002). Este resultado con-
cuerda con los datos disponibles de la ecologia de
la conducta de esta especie (Jones 1980; Milton
1980). La dieta de los monos aulladores de manto
incluye cantidades importantes de materia vegetal
de bajo contenido energético (Milton 1980), lo que
limita la energia disponible para invertir en activida-
des sociales. La dindmica social se basa en la utili-
zacion de mecanismos de regulacion indirecta de
las relaciones intragrupales, como conductas
ritualizadas (Jones 1980), e intergrupales, como
vocalizaciones (Whitehead 1989). Asi, las estrate-
gias de afrontamiento de los monos aulladores en
Agaltepec podran estar relacionadas con otros as-
pectos conductuales.

Es asi posible que en este grupo los ma-
chos varien sus patrones de agrupamiento en fun-
cion de las relaciones de estatus como una tactica
de prevencion de conflictos frente a las condiciones
de saturacion del habitat de Agaltepec. Este marco
interpretativo explicaria la relacion encontrada en-
tre distancia jerarquica y las variables MdMSb e in-
dices de asociacion. La proximidad jerarquica pue-
de conducir a la indefinicion de las relaciones de
estatus (Jameson et al. 1999) e incrementar la pro-
babilidad de ocurrencia de conductas competitivas
y/o de escalada de los conflictos. El sistema de fi-
sion-fusion permite que los machos de rangos simi-
lares permanezcan separados, y los indices de aso-
ciacion mas bajos encontrados para estas diadas
demuestran que lo hacen en Agaltepec. Ademas
estos individuos parecen reunirse solamente cuan-
do varios machos estan presentes, lo cual sugiere
que este agrupamiento estara relacionado con un
efecto de concentracion generalizada de individuos.

En cuanto a la relacion encontrada entre
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los indices de asociacion y los indices de dominan-
cia, esta parece ser determinada sobretodo por la
baja asociacion del macho alfa con los deméas ma-
chos. Aunque seria esencial disponer de una medi-
da de iniciativa de asociacion para interpretar esta
tendencia, es posible que el resultado se relacione
con la conducta de los otros individuos para evitar
al macho alfa. En el analisis de las relaciones de
dominancia de este grupo, el macho alfa sobresalio
claramente por el numero de interacciones
agonisticas que venci6 (Dias 2002), lo que provoco
su aislamiento en la cuspide de la jerarquia. Este
éxito se podré reflejar en un mayor potencial de mo-
nopolizacion de recursos (resource-holding
potential), segun Jones (1995), por lo que para los
otros machos la asociacion continuada con el alfa
implicaria costos muy altos.

En conclusion, la existencia de una relacién
directa entre la dominancia y la organizacion espa-
cial se confirmé en los machos de la Isla Agaltepec.
Esta relacion se manifestd en la frecuencia de aso-
ciaciony en el namero de machos en los subgrupos,
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