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COMPORTAMIENTO SOCIAL EN AULLADORES: EL
CAso pE LA EMIGRACION DE UNA HEMBRA SuB-
ADULTA EN ALOUATTA CARAYA

Se ha dicho que en la mayoria de los primates gregarios
del Viejo Mundo con més de una hembra reproductiva
por grupo los machos son los que muestran una mayor
tendencia a dejar la tropa natal, sin embargo en algunas
especies se ha observado que ambos sexos emigran en tanto
que en otras, generalmente lo hacen las hembras (Pusey y
Packer, 1987). Con respecto a los primates neotropicales
poco se conoce sobre los patrones de dispersion de los
sexos, describiéndose en aquellas especies con estructura
social poligama, dispersién de machos, tal es el caso de
en Cebus (Robinson y Janson, 1987), Saimiri (Baldwin y
Baldwin, 1981) y Alouatta (Neville et al., 1988). De las
especies mencionadas, Al/ouatta, también muestra
dispersion de hembras (Jones, 1980; Crockett, 1984;
Neville et al., 1988; Calegaro-Marques y Bicca-Marques,
1996).

Si bien no siempre es facil determinar porqué un individuo
emigra en un momento determinado de su vida, este tipo
de conducta se puede clasificar segiin: a) emigracién como
consecuencia de comportamientos agresivos, b) emigracion
causada por la atraccién hacia un individuo extragrupal,
¢) emigracién causada por rapto (Pusey y Packer, 1987),

En especies que muestran dispersion regular de hembras,
se ha visto que las mismas emigran después del primer
estro; sin embargo, en hembras de hamadriadas (Papio
hamadryas) este evento se produce aiin en la etapa juvenil.
En aulladores la dispersion se da generalmente antes del
primer estro, en relacion con el establecimiento de los
rangos jerarquicos y es asi como se ha descripto que en
Alouatta palliata, A. seniculus 'y A. caraya, las hembras
forman una jerarquia social en la que el rango se relaciona
de manera inversa con la edad (Jones, 1980, 1983;
Crockett, 1984). Si bien el mantenimiento de la jerarquia




Page 40

Neotropical Primates 5(2), June 1997

se alcanza por medio de comportamientos pacificos, en el
establecimiento de los rangos, principalmente el que
corresponde a la posicién alfa, las hembras jévenes
interactian de manera agresiva con las otras (Crockett,
1984). El comportamiento agresivo de las hembras jovenes
también puede apreciarse en lo sefialado por Glander
(1980) quien observé una baja supervivencia en las crias
de las hembras primiparas con rango alfa, asociando esta
situacion a la coincidencia entre el tiempo en que tienen
¢l primer pato ( 3 a 4 afios de edad) y aquel en el que ellas
obtienen el primer puesto en la jerarquia social, dando
origen a la dispersién de las hembras juveniles que no
pueden integrarse en la dindmica social de su grupo natal
(Jones, 1980; Crockett, 1984; Rumiz, 1990; Clark, 1990;
Calegaro-Marques, 1992),

El presente trabajo describe las observaciones realizadas
en aulladores negros (4/ouatta caraya) teniendo en cuenta
las relaciones sociales de las hembras observadas en
condiciones naturales, considerando la desaparicién de una
de las sub-adultas y dando particular énfasis a las
diferencias de comportamiento entre las mismas.

Metodologia

La ecologia y el comportamiento social de un grupo de
Alouatta caraya fueron estudiados en un perfodo de 20
meses (mayo 1992/diciembre 1993) en una tropa llamada
TP que habitaba en un parche de bosque semi-caducifolio
de aproximadamente 10 ha, denominado Tacuaral-Pozo,
situado en las margenes del rio Riachuelo en el noroeste
de la provincia de Corrientes, Argentina (27° 30’ S; 58°
41°0) (Figura 1). El sitio presenta un relieve suavemente
ondulado con una altura de 50-60 msnm y el clima
corresponde a un ambiente subtropical subhiimedo a
himedo (Zunino, 1986).

Este trabajo presenta el andlisis de 8 campafias de
aproximadamente 15 dias de duracién cada una, llevadas
a cabo en las siguientes fechas: 1992, 1) mayo, 2) julio-
agosto, 3) septiembre-octubre, 4) noviembre-diciembre;
1993, 5) febrero, 6) abril-mayo, 7) agosto y 8) noviembre-
diciembre, totalizando 305 horas de observacién. Mientras
«que la técnica de observacion ad libitum fue utilizada para
el grupo (total = 130 horas), la técnica animal-focal
(Altmann, 1974) fue empleada para observar cada una de
las hembras adultas, denominadas H1 y H2 y sub-adultas,
denominadas OR y OM (total = 175 horas). Las clases de
edad se consideraron segiin Rumiz (1990).

Los nueve comportamientos analizados se definieron de
la siguiente manera:

“Juego”: interaccién entre dos o més individuos que se
agarran, empujan, tironean, simulan morderse, saltan
unos sobre otros sin dafio aparente para los involucrados,
incluyéndose también las persecusiones en tal contexto
(Neville ef al., 1988),

“Suplantacion”: aproximacién con o sin contacto de un
individuo hacia otro que se retira del lugar que ocupaba
previamente (Giudice, 1993),

“Acicalamiento” (“allogrooming”): el remitente
inspecciona el pelaje del receptor aproximando a veces
la boca a la piel (Giudice, 1993),

“Aproximacién”: cuando un individuo se acerca a otro y
permanece junto a él (Giudice, 1993),

“Eviceion”: cuando un individuo se libera cauta y
previsoriamente de otro,

“Cuidar a una cria de otra hembra” (“Allomaternal care”):
cuando las hembras cuidan a las crias como si fueran
las verdaderas madres (Calegaro-Marques y Bicca-
Marques, 1993),

“Amenazas™: gestos faciales o corporales previos a un
posible ataque dirigidos hacia otro individuo (Giudice,
1993),

“Coalicion”: alianza entre dos o més individuos que
hostigan a un tercero (Giudice, 1993).

“Pelea™: accion agresiva con contacto fisico, relacionada
con manotazos, mordiscos y persecusiones (Giudice,
1993).

Los datos de comportamiento se analizaron a partir de las
frecuencias de vecino mas proximo y se consideraron en
dicho andlisis las conductas definidas previamente. Las
frecuencias observadas fueron comparadas con las
esperadas, basadas en una distribucion hipotética
homogénea de los valores para luego ser contrastadas
utilizando la prueba chi-cuadrada con un nivel de
significaciéon del 5% (Lenher, 1979). Este analisis se
realizo entre las hembras focales en el periodo mayo-
septiembre de 1992, es decir hasta el Gltimo mes con
observaciones realizadas sobre la hembra que desaparece
(OM). Se calcularon los indices de asociacién como el
cociente de las frecuencias observadas sobre las esperadas,
otorgando el valor de 1 cuando el grado de asociacién
coincidi6 con el esperado por la distribucién hipotética
homogénea, los valores superiores e inferiores destacan
un alejamiento de esa distribucion tedrica, indicando
afinidad y repulsion respectivamente. Por otra parte, la
frecuencia absoluta de la categoria “Suplantacién” fue
clasificada para todas las hembras focales en una matriz
cuyas filas presentan a los iniciadores y en las columnas a
los receptores de las suplantaciones (Tabla 1), Por tltimo,
se compararon por la prueba chi-cuadrada, las frecuencias
observadas de los comportamientos “Suplantacién”,
“Aproximacién”, “Acicalamiento”, “Amenaza”,
“Eviccion” y “Juego” expresados por OR y OM (ambas
hembras sub-adultas) con las esperadas a partir de una
distribucién teérica para la cual ambas hembras

Tabla 1, Matriz de dominancia social basada en la expresion de
suplantaciones para el periodo mayo-septienmbre de 1992.

Individuos H1 H2 OR oM Total
H1 - 1 9 2 12
H2 12 - 11 3 26
OR 0 0 - 7 7
oM 0 0 3 - 3
Total 12 1 23 12 48

Los valores son dados como frecuencias absclutas. En las filas se disponen
los individuos suplantadores y en las columnas a aquellos suplantados. H1,
H2, OR y OM corresponden a las hembras focales.
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| Zona de estudio

Provincia de Corrientes
Argentina

Figura 1. a) Localizacion geogréfica regional del 4rea de estudio. b) Monte
Tacuaral-Pozo y los bosques semicaducifolios en el sitio de estudio al norte
del Rio Riachuelo.

expresarian en igual magnitud los comportamientos
mencionados (Lehner, 1979).

Resultados -

Cambios demogrificos. Al comienzo del estudio de la
tropa (mayo 1992) estuvo compuesta por 11 individuos: 1
macho adulto, 2 hembras adultas, 2 hembras sub-adultas,
3 machos juveniles de distintas edades, 1 macho sub-adulto
y 2 crias (macho y hembra). Desde mayo de 1992 hasta
diciembre de 1993 los tinicos cambios observados fueron
una desaparicién y un nacimiento. El primer caso
correspondio a Ja hembra sub- adulta OM y ocurrié entre
septiembre y octubre de 1992, El nacimiento producido
en el periodo mayo-julio de 1993 estuvo relacionado a la
hembra adulta H2. El tamafio grupal (N = 11) se mantuvo
constante durante los 20 meses en los cuales se realiz6 su
seguimiento.

Desarrollo de coaliciones. En septiembre de 1992 se tuvo
la oportunidad de observar dos coaliciones formadas por
OR y H1 en contra de OM, iniciadas con amenazas
reiteradas de OR y uniéndose de imprevisto H1 que
acorralé y embistié a OM quien cay6 aproximadamente
tres metros quedando trabada en las ramas de un arbusto
bajo. En ambos casos H2 se interpuso entre las atacantes y
OM, sin observarse agresiones entre la dupla HI-OR y
H2. En los dfas signientes OM se mantuvo alejada del
grupo, aproximandose en algunas oportunidades a H2 y

descansando junto a ella o bien intercambiando breves
sesiones de acicalamiento. Se destaca que en el desarrollo
de las coaliciones se plegaron en contra de OM algunos
machos juveniles que nunca antes se habian observado
interactuando de manera agonistica con OM.,

En las siguientes campafias realizadas durante 1992
(octubre-noviembre) y 1993 OM no fue vista en el 4rea de
estudio.

Relaciones sociales. El andlisis de frecuencia de vecino
mas proximo entre las hembras focales para el periodo
mayo-septiembre de 1992 muestra diferencias
significativas con respecto a la distribucién homogénea
de valores observados (% = 99.68, gl = 5, p< 0.05). Se
puede considerar una relacién de afinidad entre HI-OR y
H2-OM mientras que entre las hembras adultas (H1 y H2)
la relacion fue de tipo aleatoria y las restantes
combinaciones (H1-OM, H2-OR y OR-OM) mostraron una
relacion de tipo repulsiva (Tabla 2). En las hembras adultas
la jerarquia social fue encabezada por H2 (Tabla 2).
Considerando sélo a OR y OM entre mayo y septiembre
de 1992, fecha de la desaparicién de OM , OR suplanto a
OM mas veces que a la inversa (¥2 = 7.8, gl = 1, p<0.05).
Otras pautas marcan las diferencias de caracter entre las
hembras sub-adultas: 1) OR ejecuté con méas frecuencia
“Amenazas” hacia las otras hembras (y* = 10.34, gl = 1,
p<0.05), 2) OM fue la hembra evasiva del grupo (x* =
8.6,gl = 1, p<0.05 ), 3) OR ejecuté con mas frecuencia
que OM los comportamientos afiliativos “Acicalamiento”
(%= +6, gl =1, p<0.05), “Allomaternal care” (y* = 5.44,gl
=1, p<0.05 ) y “Juego” (x*=4.5, gl =1, p<0.05) y 4) OR
acicald al macho adulto (MA) con mds frecuencia que
cualquier otra hembra (¥ = 6.7,gl = 3, p<0.05). La tinica
similitud en la conducta expresada por las hembras sub-
adultas fue la frecuencia con que estuvieron mds cercanas
alMA (y2=1.3,gl=1,P>0.05). Se observé a OR amenazar
a OM en las siguientes notas tomadas ad libitum: a) OM
descansaba junto al MA cuando OR se aproximé a ellos
emitiendo chillidos e intenté desplazar a OM que respondié
también con vocalizaciones; al cabo de algunos minutos
devacilacion, OM se retiré quedando OR junto a MA; b)
OR acicalaba a MA y comenzé a gritar ante la
aproximacién de OM quien se alejé respondiendo con
vocalizaciones.

Tabla 2. Anilisis de frecuencias de vecino mds préximo para las hembras
focales, correspondiente al periodo mayo-septiembre 1992. Referencias: H1,
H2, OR y OM: hembras focales. Las frecuencias esperadas fueron calculadas
considerando una distribucion teérica homogénea. El estadistico ¢?
corresponde a la prueba Chi-cuadrada, El Indice de Asociacion se calculd
como el cociente entre las frecuencias observadas yesperadas,

Paresde Frecuencias Frecuencias 2 Indicede Tipode
Hembras observadas esperadas Asociacién Relacién

HI-OR 24 14.5 622 1.66  Afinidad*

HI1-OM 1 14.5 12.57 0.07  Repulsion*
HI-H2 8 14.5 291 055  Aleatorio

H2-OM 45 14.5 64.16 3.10  Afinidad*

H2-0R 5 14.5 6.22 0.34  Repulsién*
OR-OM 4 14.5 76 0.28  Repulsion*
Totales 87 87

*p<0.05
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Con el objetivo de hallar un posible recurso por el cual las
hembras OR y OM compitieran, se analizaron los contextos
en los cuales tomaron lugar las suplantaciones. Las
suplantaciones por ocupar lugares de descanso
representaron el 46% del total, en este contexto se
registraron dos amenzas vocales. El 15% de las
suplantaciones se observé en lugares de alimentacion,
registrandose s6lo una amenaza de tipo vocal con
movimientos de ramas. E1 28% se llevo a cabo durante los
deplazamientos del grupo y no se registraron
comportamientos agonisticos. Finalmente, el 11% ocurri6
en relacién a la proximidad de un tercer individuo, en
este contexto se registraron 3 amenazas vocales y 4 peleas
que involucraron a las hembras subadultas.

Discusién

(Por qué OR y OM expresaron comportamientos agresivos
entre ellas? ;Cual fue el recurso por el cual las mismas
competian? Las observaciones indicarfan que OR intent6
monopolizar el acceso al macho adulto (MA) a través de
las sesiones de acicalamiento a expensas de OM. Este
comportamiento desarrollado por OR es similar al sefialado
para hembras adultas de cercopitécidos, en las cuales
hémbras de alta jerarquia interrumpen las sesiones de
acicalamiento de hembras de menor rango, a las cuales
persiguen y amenazan, reduciendo asf el contacto entre
éstas y los machos adultos reproductores, con la
consiguiente disminucion del éxito reproductivo de las
mismas (O’Brien, 1991). Este comportamiento también
ha sido descripto en Cebus apella en cautiverio (Welker
et al., 1990), Estas interferencias no tienen una
contrapartida entre las hembras adultas de aulladores, las
cuales se reproducen regularmente una vez que alcanzan
la madurez sexual. Sin embargo, las restricciones para la
reproduccion parecen recaer sobre las hembras que se
aproximan a la madurez sexual (Crockett y Eisenberg,
1987). Al respecto Calegaro-Marques y Bicca-Marques
(1996) observaron que el orden cronolégico en la
dispersion de tres hembras inmaduras de Alouatta caraya
se asocid con ¢l grado de madurez sexual de las mismas,
siendo cada una de ellas vecina méas proxima del macho
adulto en los periodos previos a cada emigracién. Se ha
postulado que si las hembras juveniles se reprodujeran en
su grupo natal, aumentaria el tamafio de la tropa afectando
~ negativamente una estrategia de alimentacién éptima para
las hembras reproductivamente activas (Crockett, 1984;
Crockett y Eisenberg, 1987). Asf mismo, se ha sefialado
que algunas hembras cumplen con la funcién de alentar
la dispersién de otras (Crockett, 1984). En el caso
reportado en el presente trabajo, OR tomé esa funcién al
alentar la dispersion de OM.

Teniendo en cuenta que en los bosques fragmentados del
drea de estudio el tamafio de los grupos de aulladores no
es numeroso, ya que en promedio hay de 6 a 8 individuos
(Rumiz, 1990) y considerando una estructura social de
tipo uni-macho con un promedio de 2 hembras adultas
por grupo (Rumiz, 1990), con hembras adultas que forman
sub-grupos con su descendencia de distintas edades

(Zunino, 1986), 1a incorporacion de hembras solitarias a
grupos reproductivos preexistentes seria altamente improb-
able, infiriéndose por el andlisis de vecino mas préximo
que los pares H1-OR y H2-OM corresponden a duplas
madre-hija. Contrariamente a lo esperado, es decir con la
hembra de mayor jerarquia protegiendo a su desendencia,
vemos que H2 no defendi6 activamente a OM, limitdndose
a interponerse entre las hembras atacantes y OM. Tampoco
fue observada participando en las disputas previas entre
ambas hembras sub-adultas. Esta situacion es distinta a la
hallada en algunos géneros de primates del Viejo Mundo
como por ejemplo Macaca y Papio, en los cuales las
hembras generalmente quedan en el grupo natal aiin
habiendo alcanzado la madurez reproductiva (Gouzoules
y Gouzoules, 1987). Una explicacion seria que de esa forma
tendrian la oportunidad a lo largo de sus vidas de
interactuar con gran niimero de individuos, entre parientes
y no parientes, formandose lazos sociales fuertes y
duraderos que se traducen en intercambios de
acicalamiento (“grooming”) y formacién de alianzas. Este
aspecto también fue sefialado para Cebus apella, especie
en la cual los miembros de una linea materna se apoyan
mutuamente en interacciones agresivas con otros miembros
del grupo (Welker et al., 1990; Valderrama et al.,1990).
Sin embargo, en hamadriadas, colobos, gorilas y
chimpancés, entre los primates del Viejo Mundo y
aulladores (A. seniculus, A. palliata y A. caraya) entre
los monos de Nuevo Mundo, las hembras se dispersan y
de esta forma las posibilidades de interactuar a largo plazo
con otros individuos son menores con respecto a los grupos
de cercopitecidos en los cuales las hembras permanecen
en su grupo natal (Walters y Seyfarth, 1987). Los datos
aquf presentados responderian a este modelo, donde H2,
la hembra adulta de mayor jerarquia social, no desarroll6
un comportamiento de defensa activo en favor de OM
situacién que hubiera balanceado las relaciones entre las
hembras sub-adultas y pareciera evidente que esta
organizacion social no favoreceria el desarrollo de vinculos
sociales entre hembras a largo plazo. El evento reportado
en Alouatta caraya se encuadra en la emigracién como
consecuencia de comportamiento agresivo intrasexual,
destacandose que el cardcter propio, la habilidad
competitiva y la capacidad para convocar aliados fueron
factores que determinaron la exclusién del grupo,
independientemente de la linea materna a la cual
pertenecia la hembra emigrada.
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LA DENTICION DE CALLICEBUS Y EL. MORFOTIPO
ANCESTRAL DE LOS PLATIRRINOS

En distintos esquemas taxonomicos el género Callicebus
fue incluido entre los Pitheciinae (Rosenberger, 1981), con
Aotus en la subfamilia Aotinae (Cabrera, 1958; Fleagle,
1988), o en la propia subfamilia monotipica Callicebinae
(Hershkovitz, 1977; Thorington y Anderson, 1984;
Tejedor, 1996a); esta disparidad denota una posicion
taxonémica incierta, producto de una historia evolutiva
compleja y escasamente interpretada. Como propuesta
alternativa se infiere que, a partir del andlisis de la
denticién, Callicebus posee numerosos caracteres
primitivos retenidos desde formas ancestrales previas a la
radiacion que posteriormente diferenciara los grupos
actuales. Es entonces cuando hallamos una solucion a los
problemas taxondmicos mencionados: la morfologia
primitiva de Callicebus es la causa de las dificultades de
interpretacion, ya que son los caracteres derivados los que
indican relaciones filogenéticas; es oportuno aceptar que




