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Resumen

De acuerdo con el modelo del mercado biolégico (Hammerstein y Noé, 1994) el
acicalamiento social es una conducta cuya distribucién dentro de un grupo va a estar
influenciada por acuerdos “comerciales” que involucran el intercambio de recursos
valiosos, como pueden ser: mas acicalamiento, tolerancia en los grupos de forrajeo,
apoyo durante encuentros agonisticos, entre otros; lo cual le confiere a este
comportamiento una notable significancia funcional (Dunbar, 1991; Pastor-Nieto 2001).
Leinfelder et al (2001) plantea que la reciprocidad de este comportamiento dependera
del tipo de estructura social del grupo de primates, i.e. mientras mas demarcada esta
la jerarquia dentro del grupo se espera observar menor reciprocidad; esto debido a
que en un grupo donde no hay rangos sociales tan notorios, no existen otros recursos
que los individuos puedan proveer a cambio del acicalamiento, por lo que la moneda
con la que se paga debe ser la misma . Para probar lo anterior, se analizaron datos de
acicalamiento (previamente publicados) de diez especies de primates con estructura
despotica (Alouatta guariba, Gorilla gorilla, Macaca fuscata, Mandrillus sphinx y Pan
paniscus) o igualitaria (Macaca arctoides, Cheracebus torquatus, Sapajus apella, Cebus
capucinus y Ateles geoffroyi) con el objetivo de obtener su indice de reciprocidad y
analizar si existe una relacion entre este indice y el tipo de estructura social. Las
especies despoticas presentaron indices de reciprocidad significativamente mayores
que las especies igualitarias. Esto se explica, por un lado, debido a que la mayoria de
los grupos analizados se encontraban en condiciones de cautiverio, en las cuales
factores como la presencia continua de humanos, el espacio restringido y el ser
manejados por las personas podrian marcar una distinciéon conductual de lo que se
observaria en los grupos naturales. Por otro lado, resulta importante que al analizar la
reciprocidad se tomen en cuenta factores tales como: la composicion de edades y
sexos tanto dentro de un grupo como dentro de las diadas de acicalamiento, el
ambiente, el parentesco existente entre los individuos, el tamafno del grupo entre
otros. Se sugiere realizar un estudio integrando todos estos factores ademas del tipo
de estructura social de la especie, para ahondar mas en los factores y conductas que

intervienen en la reciprocidad de las especies.



Abstract

According to the biological market model (Hammerstein and Noé€, 1994), social
grooming is a behavior whose distribution within a group will be influenced by
“‘commercial” agreements that involve the exchange of valuable resources, such as:
more grooming , tolerance in foraging groups, support during agonistic encounters,
among others; which gives this behavior notable functional significance (Dunbar, 1991;
Pastor-Nieto 2001). Leinefelter et al (2001) propose that the reciprocity of this
behavior will be found to be correlated with the type of social structure of a group of
primates, the more demarcated the hierarchy within the group, the less reciprocity is
expected to be observed. To prove the above, grooming data from ten species of
primates (Ateles geoffroyi, Pan paniscus, Cebus capucinus, Gorilla gorilla, Macaca
arctoides, Macaca fuscata, Cheracebus torquatus, Sapajus apella, Mandrillus sphinx,
Alouatta fusca) were analyzed (some species with a despotic and others egalitarian
structure)to obtain their reciprocity indices and analyze whether there are significant
differences between the two types of social structure. No conclusive results were
obtained, because according to the Wilcoxon test (W=28143, p=1.232 ), it was the
despotic species that presented significantly higher reciprocity indices than the
egalitarian species. This is explained, on one hand, because most of the groups
analyzed were in captivity conditions, in which factors such as the continuous
presence of humans, restricted space, and being handled by people play an important
role in the behavior of primates, marking a behavioral distinction from what would be
observed in the wild. On the other hand, it is important that when we are analyzing
reciprocity, multiple factors are considered, such as the composition of ages and sexes
within a group and within grooming dyads, the environment, the relationship between
individuals, the group size, etc. It is suggested that to obtain conclusive results it is
necessary to carry out a study integrating all these factors in addition to the type of

social structure of the species.



Introduccion

Una conducta social es aquella exhibida por cualquier animal gregario, la cual es
influenciada directa o indirectamente por cualquier otro miembro del grupo. Estas
interacciones sociales pueden ocurrir tanto con parientes como con desconocidos,
con miembros del mismo sexo o del sexo opuesto, y con individuos de la misma o de
diferente generacion. Estos comportamientos pueden ser de caracter agonistico
(agresivos) o de caracter afiliativo (cooperativos y/o altruistas), lo que permite el
desarrollo de fuertes vinculos entre ciertos individuos. Dependiendo de la naturaleza
de estas relaciones y con quiénes se formen, se pueden desarrollar una compleja
variedad de sistemas sociales (Rubenstein et al., 2013). Esta complejidad ha generado
un creciente interés en la investigacion académica, con numerosos estudios que
abordan diversas conductas sociales. Uno de los comportamientos que se encuentran
dentro de la gama de conductas sociales es la reciprocidad, el presente trabajo aborda
el problema de como se distribuyen los indices de reciprocidad en los grupos de

primates y si ello se encuentra relacionado con los sistemas sociales.

Para tratar esto, se comenzara por definir la reciprocidad como una forma de
interaccion entre dos individuos, en la que las acciones o comportamientos son
correspondidas de la misma manera. El concepto de reciprocidad comienza a
esclarecerse a principios de los anos 90, de acuerdo con un estudio realizado por Bill
y Rice en 1991, quienes proponen que las diadas de individuos que interacttan se
hallan aisladas de otras, por lo que su comportamiento depende del comportamiento
previo de su pareja. Como resultado de esto, no existe la posibilidad de intercambiar
parejas, por lo que los individuos intentan mantener el control de la conducta de su
pareja, recompensando la cooperaciéon y sancionando aquellos comportamientos
egoistas; a este concepto se le conoci6 inicialmente como “fidelidad de pareja” y mas

adelante se acuiiaria el término “control de pareja” (Noé 2006).



Otro modelo que explica este tipo interaccion es el de “eleccion de pareja” (Campenni
y Schino, 2014), el cual plantea que los individuos eligen a sus parejas con base en los
beneficios que éstas les ofrecen y aqui la sancién a conductas no cooperativas o

egoistas es el reemplazo de la pareja.

El comportamiento reciproco ha sido observado y estudiado en diferentes especies de
mamiferos, como primates, cetaceos, paquidermos, entre otros. En cetaceos, como los
delfines, el comportamiento reciproco puede ser observado en la cooperacion en la
caza y la defensa del grupo contra los depredadores. Por ejemplo, especies de delfines
como Tursiops truncatus han sido observados trabajando en conjunto para coordinar
la captura de presas ( Lalot, et al. 2021). En elefantes, el comportamiento reciproco se
ha observado durante la maternidad de alguna de las hembras de la manada, las otras
hembras adultas suelen colaborar en el cuidado de las crias, ayudandolas a cruzar rios
o protegiéndolas de los depredadores, de este modo las hembras devuelven este tipo

de comportamiento cuando alguna mas del grupo tiene crias (McComb et al., 2001).

Para este trabajo se seleccionaron a los primates como objeto de estudio, ya que en
este orden, el comportamiento reciproco puede ser observado mediante diversas
conductas, tal es el caso del acicalamiento social. Un estudio realizado por Hemelrijk y
Luteijn (2017) en macacos de Berberia semi-libres, se encontré una fuerte correlaciéon
entre la cantidad de tiempo que los individuos se acicalan mutuamente y la cantidad
de apoyo agonistico que se brindan entre ellos. También se ha observado en
chimpancés que aquellos individuos que reciben mas acicalamiento social, son mas

propensos a brindar apoyo agonistico a otros individuos (Fraser et al., 2008).



El acicalamiento social es una conducta que permite analizar de manera efectiva la
reciprocidad dentro de un grupo, ya que es un comportamiento que puede ser medido
en términos de la duracién o la frecuencia de los eventos de acicalamiento que tienen
lugar entre los individuos; esto proporciona una forma mas tangible de observar y
cuantificar esta reciprocidad y determinar si la interacciéon esta siendo equitativa o
desequilibrada. Algunas investigaciones sobre acicalamiento social en primates han
demostrado que existe una correlacién positiva entre la cantidad de acicalamiento
social recibido y el grado de reciprocidad en los grupos sociales. En los grupos de
primates con una alta tasa de reciprocidad, se observa una mayor cantidad de
acicalamiento social. Ademas, los individuos que reciben mas acicalamiento social
suelen ser los de rangos mas altos dentro del grupo (Dunbar, 1988). Aunado a lo
anterior, también se encontr6 que platirrinos como los monos arafia (Ateles geoffroyi)
son mas reciprocos con sus familiares (a la hora de compartir comida) con aquellos
individuos que se involucran mas durante el acicalamiento social, El estudio concluye
que el aloacicalamiento juega un rol importante en la formaciéon de "grupos de
forrajeo" y que la relacion de parentesco existente entre ellos esta relacionada con la

distribucién de la reciprocidad dentro de los grupos en cautiverio (Pastor-Nieto, 2001).

En este escrito, el primer capitulo aborda la descripcion de la estructura social en
primates y su relacion con la distribucion del acicalamiento social dentro de los
grupos. Esto se ve explicado por dos modelos bioldgicos principalmente: El modelo de
acicalamiento social, propuesto por Cheney et al. (1977) y el Modelo de mercado
bioldgico, propuesto por Noé et al (1994). Mas adelante se habla mas a profundidad
sobre la reciprocidad y se explica por qué el estudio del acicalamiento es una manera

efectiva de obtener los indices de reciprocidad en las agrupaciones sociales.



El segundo capitulo esta dedicado al problema de investigacion, que fue planteado
basandose en el trabajo de Leinfelder et al, 2001 , donde se propone que es posible
analizar si el acicalamiento es un recurso comercializable cuyo intercambio esta
relacionado con la estructura social (despotica o igualitaria) de los grupos de primates,
o bien, si este comportamiento Unicamente puede ser intercambiado de manera
reciproca. Posteriormente se describe la biologia de todas las especies estudiadas, asi
como de acuerdo con la literatura, si estan catalogadas como una especie despoética o
una especie igualitaria. Por tltimo, se explica la metodologia empleada para realizar la
recopilacion de datos del metanalisis y la forma de obtener y analizar los indices de

reciprocidad de 12 grupos sociales, pertenecientes a 10 especies distintas.



Capitulo I



Antecedentes

Sistemas sociales: el caso de la estructura social de los

primates

El concepto de sistema social hace referencia a los patrones con los que se organiza
un grupo, incluyendo la composiciéon de sexos y edades, asi como la forma en que
interactuan y los rangos sociales que se forman (Swedell,2012). Los sistemas sociales
pueden variar entre las especies, dentro de las especies e incluso entre poblaciones de
la misma especie (Keppeler et al, 2002). Para comprender y estudiar estos patrones de
organizacion es importante hacer la distincion entre los conceptos de organizacion
social, estructura social y sistema de apareamiento. Cada uno de estos conceptos es
necesario, pero no suficiente para caracterizar un sistema social. Cada uno es
producto de diferentes presiones selectivas, aunque no son independientes unas de
otras. Por ejemplo, los grupos poliginicos involucran composicién grupal y sistema de

apareamiento.
Kappeler et al. (2002) propone el uso de las siguientes definiciones:

e Sociedad: Se refiere al grupo de conespecificos que interactGan de manera

regular entre ellos mas que con miembros de otros grupos.

e Organizacion social: describe la forma en que se constituye la sociedad y se dan
las relaciones entre los individuos de esta agrupacion, i.e el tamaio, la
composicion de edades y sexos, cohesion sexual (intensidad y frecuencia de las

interacciones sexuales) de una sociedad.

e Sistema de apareamiento: posee componentes sociales y genéticos. Describe las
interacciones sociales mediante la forma de entablar parejas de apareamiento

(monogamia, poligamia, poliandria o poliginia).



e Estructura social: se refiere al patron de las interacciones sociales y el producto
de estas relaciones, como la cantidad de relaciones agonisticas o afiliativas en

los grupos que establecen la demarcacion de los rangos entre los individuos.

La mayoria de las especies de primates viven en grupos sociales, a excepcion de
algunas que tienen vida en pareja o son solitarias. Estas tltimas, exceptuando al
orangutan (Pongo pygmaeus) son de habitos nocturnos. Van Schaik et al. (1983) sugiere
que la vida en solitario puede deberse a la falta de riesgo de depredacion sobre ellos,
ya que esta es la respuesta Optima a otras presiones selectivas como la competencia
por los recursos alimenticios. Sin embargo, de acuerdo con Goodman et al (1993) y
Rasoloarison et al (1995) esta demostrado que muchos de los individuos solitarios si
estan sometidos a un alto riesgo de depredacion, por tanto la vida en grupo puede ser
una respuesta adaptativa de las especies nocturnas principalmente. Por otro lado,
para explicar la funcionalidad de la vida en pareja existen dos hipotesis: La primera
sugiere que es debido al cuidado parental del macho (Fietz et al, 2000), la segunda
explica que la conducta en pareja, para aquellas especies sin cuidado paterno directo,
es resultado de la incapacidad del macho para defender de manera exitosa el acceso a
las hembras, esto debido a la distribucion espacial de las mismas (Brotherton et al
1997). Asimismo, la vida en pareja resulta una estrategia efectiva en contra del

infanticidio por machos desconocidos (Van Schaik & Dunbar, 1990).

En lo que a la vida en grupo se refiere, se sabe que estd dada cOmo respuesta a
presiones selectivas de tipo ecoldgico, tales como: depredacion y disponibilidad de
recursos. La depredacion y la busqueda de alimento favorecen la vida en grupo, ya que
reduce el riesgo de depuracion y aumenta la efectividad en el forrajeo mediante la
cooperacion entre los miembros del grupo. Sin embargo, el tamafio del grupo esta
relacionado con la cantidad de disputas por recursos. La aparicion de las jerarquias de
dominancia dentro de los grupos sociales surge como una manera de regular los

conflictos (Keepler et al., 2002).
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Para este trabajo, resulta de particular importancia hablar sobre la jerarquia social, la
cual se ve determinada por el tipo de estructura social de un grupo, como se
mencioné parrafos atras. Esta jerarquia surge como resultado de presiones sociales,
como la competencia y cooperaciéon entre los miembros del grupo (Van Schaik, 1996).
Las relaciones entre los individuos reflejan estructuras conductuales seleccionadas
porque maximizan la adecuacion (Van Schaik, 1983); dentro de estas relaciones se
puede encontrar variacion, la cual estd dada por las diferencias en la naturaleza,
frecuencia y la intensidad de las conductas afiliativas y agonisticas. Tomando en
cuenta estos factores actualmente se catalogan a los grupos de primates con a)

estructuras despoticas o b) estructuras igualitarias (Boesch et al, 2006).

En las sociedades igualitarias, los individuos tienen un estatus social similar y
comparten los recursos, incluyendo el acceso a las hembras durante la época de
apareamiento, como se ha observado en varios géneros de primates, como los Sapajus,
Cebus vy Callitrix. En estos primates, la cooperacion y el intercambio de alimentos y
cuidados parentales son fundamentales para mantener una estructura social
armoniosa, con una baja cantidad de interacciones agonisticas. Ademas, los conflictos
suelen resolverse a través de interacciones afiliativas, como el juego y la reconciliaciéon

(De Waal & Luttrell, 1988).

Por su parte, en las sociedades despoéticas, un individuo o un pequeno grupo de ellos.
ejerce un control dominante sobre los demas miembros del grupo, tal como se ha
observado en varias especies de primates, como los chimpancés (Pan troglodytes) y los
babuinos (Papio hamadryas) . En estos grupos, los individuos con mas estatus social
tienen un mayor control sobre los recursos, como la alimentacion y el acceso a las
hembras en época de apareamiento (Boesch, 1996). Para mantener su estatus, los
individuos que ejercen el control dominante, suelen recurrir a la agresion y la
intimidacion, i.e. a las interacciones agonisticas. Esto puede llevar a la exclusion social
de los individuos que no tienen un estatus elevado, lo que a su vez perpetua las

jerarquias (Boesch,1996).



1

Esta idea es retomada por un trabajo realizado por Hemelrick en 2002, quien parte de
que la competencia por recursos es la causante de un aumento de niveles de agresion
dentro de un grupo, debido al aumento de interacciones agonisticas. Este autor
plantea, mediante el modelo de “Dom World (Dominance World)", que el ganar o
perder en un encuentro agonistico funciona como refuerzo a nivel individual,
teniendo asi efecto en qué posicion ocupa en la jerarquia grupal. Por lo que a mayor
agresion dentro de los grupos, la sociedad tiende a convertirse de igualitaria a

despotica.

El acicalamiento (grooming) como conducta prosocial

Una conducta prosocial se refiere a una acciéon ejecutada con la intencion de
beneficiar o ayudar a otro (Yamamoto, 2012). De acuerdo con el antropdlogo
Nath-Upadhyay (2021), los comportamientos prosociales han surgido como producto
de la necesidad de mantener el bienestar social, esto incluye conservar las jerarquias
dentro de los grupos y reforzar los lazos entre sus integrantes. En otras palabras, la
prosocializacion incrementa la adecuacion social en los primates (entiéndase a la
adecuacion social como el resultado de aquellos comportamientos que permiten la

supervivencia dentro de un grupo y ello a su vez en la adecuacion biologica ).

Ejemplo del refuerzo de lazos dentro de un grupo es el acicalamiento social
(aloacicalamiento), una de las actividades sociales mas comunes entre los primates. En
esta un individuo examina cuidadosamente (tactil y visualmente) el pelaje del otro, en
uno o varios sitios de la superficie corporal, separando el pelo y removiendo cualquier
ectoparasito o contaminante (Henzi et al., 1999; Pérez et al., 1999) . Esta conducta
implica una inversion de tiempo y energia para el individuo que efectia la accion
(acicalador) y un beneficio para quien es acicalado, por lo anterior, muchos autores
catalogan este comportamiento no s6lo como prosocial, sino como altruista. Asi

mismo, se ha planteado que el acicalamiento cumple una funcién muy importante,
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siendo este el proceso primario por el cual se mantienen las relaciones dentro de los

grupos y esta influenciado por el tamafio de grupo social (Dunbar,1991).

De acuerdo con Pérez y Vea Ber6 (1999) puede hablarse de tres hipotesis que explican

las implicaciones funcionales del acicalamiento.
1) Funciones Higiénicas

2) Reductor de tension (Terry, 1970; Goosen, 1974; Nieuwenhuijsen & De Waal,
1982; Boccia, 1983, 1986, 1989; Boccia et al., 1989; Schino et al.,1990; Lopez
Vergara et al., 1989; De Waal & Luttrell, 1989)

3) Afiliativas (Yerkes, 1933; Dunbar & Dunbar, 1975; Kummer, 1982; Boccia et al.,
1982; Smuts, 1983, 1985; Aureli & Van-Schaik, 1991; Idani, 1991; Dunbar, 1991,
Chiarello, 1995)
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Figura 1. Dos hembras de Sapajus apella acicalando a uno de los machos del grupo.
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En 1991, Dunbar realiz6 un estudio que permitié hacer la distincién de la funcionalidad
del acicalamiento (social o meramente higiénica). En este trabajo se evaluo la relacion
existente entre el peso de los individuos y la frecuencia del acicalamiento. Esto debido
a que cuando el acicalamiento inicamente esta cumpliendo con funciones higiénicas
la frecuencia de esta actividad incrementara a medida que lo hace el peso corporal, ya
que a mayor peso incrementa el area que necesita ser acicalada. Por otro lado, si el
acicalamiento tiene una funcién social su frecuencia esta relacionada con el tamano
del grupo y no con el tamano del cuerpo; pues a mayor numero de individuos se

€Sp€ra una mayor recurrencia de este comportamiento.

En la actualidad se conoce que el estudio del aseo social tiene un rol importante en el
entendimiento de la evolucion de la reciprocidad (Schino et al, 2007). Para estudiar
esto ultimo se ha demostrado la existencia de una contingencia (i.e probabilidad de
que ocurra un evento) entre el dar y recibir, lo cual ha sido interpretado como una
conducta con efectos a corto plazo (Schino et al, 2007); dentro de este marco teoérico
resulta importante analizar cémo es que los animales distribuyen sus

comportamientos reciprocos dentro de su grupo.

Modelo de acicalamiento social

Existen diversos modelos teoéricos que describen y explican la distribucion del aseo
social dentro de un grupo, tomando a este comportamiento como un producto
comercializable. Uno de los mas destacados es el modelo de acicalamiento social,
propuesto por Dorothy L. Cheney y Robert M. Seyfarth en 1977, el cual se centra en la
relacion entre los primates y su habilidad para comunicarse y establecer relaciones
sociales mediante el acicalamiento. Segin este modelo, el acicalamiento es una

actividad social importante para los primates, y no solo sirve para mantener la higiene
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personal, sino que también tiene una funcién social muy importante en la

construcciéon y mantenimiento de relaciones sociales complejas.

Segun Cheney y Seyfarth (1977), el acicalamiento tiene varias funciones sociales
importantes. En primer lugar, el acicalamiento sirve para establecer y mantener
relaciones sociales entre individuos. Los primates que se acicalan mutuamente a
menudo tienen relaciones mas fuertes y duraderas que aquellos que no lo hacen. En
segundo lugar, el acicalamiento también puede utilizarse como una forma de
negociacion o intercambio social. Por ejemplo, un primate puede ofrecer
acicalamiento a otro a cambio de comida, refugio u otro recurso valioso. Finalmente, el
acicalamiento también puede servir como una forma de aliviar el estrés y reducir la
tension social entre los primates. Cuando los primates estan estresados o ansiosos, el

acicalamiento puede proporcionar una sensacion de seguridad y bienestar emocional.

A través de su investigacion en primates no humanos, Cheney y Seyfarth descubrieron
que el acicalamiento social esta altamente estructurado y su distribucion dentro de
los grupos esta dada por la llamada "prioridad en el acceso" Esto esta basado en la
suposicion de que las relaciones tienen un valor determinado dependiendo del rango
jerarquico de cada individuo, es decir, las relaciones que se entablan con animales de
mas alto rango tienen un mayor valor que las que se establecen con animales de uno
inferior. Lo anterior se debe, entre otras cosas, a que de esas relaciones se obtiene
apoyo mas efectivo durante encuentros agonisticos o les proveen de mejor acceso a
las fuentes de alimento. Entonces para los primates invertir el tiempo en el aseo y en

la relacion con individuos considerados valiosos resulta rentable.

En resumen, los primates tienden a acicalarse mutuamente en patrones jerarquicos,
en los que los individuos de rango mas alto reciben mas acicalamiento del que dan, y
los individuos de rango mas bajo acicalan a los demas con mas frecuencia de lo que
son acicalados. También descubrieron que el acicalamiento es mas comun entre
individuos que pasan mas tiempo juntos y que comparten una relaciéon social mas

estrecha.
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El modelo de acicalamiento social de Seyfarth ha tenido una gran influencia en el
campo de la primatologia y ha llevado a una mayor comprensién de la naturaleza de
las relaciones sociales en los primates no humanos. Ademas, el modelo también ha
sido aplicado a otras especies animales, incluyendo aves y mamiferos marinos, lo que
ha llevado a una mayor comprension de la evolucion de los sistemas sociales en el

reino animal.
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Mercado de cambio biologico de No€ y Hammerstein (1994)

Esta teoria modela la accion de la seleccion natural como si fuese un mercado, en el
cual los animales estan siendo vistos como comerciantes de bienes y servicios que van
a ofrecer a cambio de otros (Kaburu et al, 2015); a estos recursos intercambiados se les
adjudico el término de “comodidades’de acuerdo con Hammerstein y Noé (2016),

algunos ejemplos de este intercambio de comodidades son:

A. Machos ofreciendo partes de su territorio a cambio de apoyo en cooperacion
en eventos reproductivos, como es el caso de Passerina amoena, un ave que
requiere de la participacion de otros machos de rangos inferiores durante el

cortejo.

B. Intercambiar acicalamiento por apoyo durante encuentros agonisticos. Por
ejemplo los chimpancés (Pan troglodytes) los machos brindan mayor apoyo
durante conflictos a aquellos machos de quienes han recibido mas

acicalamiento.

C. Ofrecer acicalamiento a cambio de ser aceptados como pareja reproductiva. Los
macacos macho (género Macaca) acicalan a las hembras antes de una monta y el
tiempo de acicalamiento es proporcional a la cantidad de machos con los que se

compite.

De acuerdo con estos ejemplos, puede hablarse de que las interacciones entre los
primates pueden explicarse dentro de este mercado de comodidades; en donde los
animales pueden escoger con qué individuo interactuar y ello provoca que se de

competencia por los individuos “mas valiosos”

Esta propuesta fue retomada por Barret y Henzi (1999) quienes plantean un modelo
sobre la reciprocidad de acicalamiento en babuinos hembra (Papio hamadryas), en el

cual la formaciéon de asociaciones entre individuos (en este caso las diadas de
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acicalamiento) estan dadas por acuerdos "comerciales’, los cuales involucran el
intercambio de recursos valiosos. De acuerdo con esto, se esperaria que los animales
dominantes utilicen su acceso exclusivo al recurso como moneda, por la cual los
individuos de rangos inferiores deberan competir. Cuando el aseo es el tinico producto
que se intercambia, surgira la competencia por los mejores acicaladores y se excluye a
quienes hacen trampa, lo cual dara como resultado mejores reciprocadores (Barrett,
1999 citado por Leinfelder et al 2001). Ahora bien, cuando las diferencias de poder son
débiles, se espera que las relaciones de acicalamiento sean mucho mas reciprocas,

(Barrett et al., 1999; Henzi y Barrett, 1999, Barrett y Henzi, 2001).

Asimismo el trabajo de Kaburu et al (2015), estudié dos grupos diferentes de
chimpancés (Pan troglodytes), dando una amplia consideracién a la variacion en la
organizacidn jerarquica, esta altima mostré como resultado diferentes condiciones de
mercados biolégicos; donde los dos grupos estudiados, presentaron extremos
opuestos de la distribucion del intercambio reciproco del aseo. De acuerdo con el
intercambio del acicalamiento se encontr6 evidencia de que los machos suelen
intercambiar aseo por acompafiamiento durante encuentros agonisticos, donde los
grupos son despoticos; por otro lado, se encontré que en donde el aseo era reciproco,

esto era independiente de la conformacion jerarquica del grupo.

Reciprocidad y acicalamiento en primates

Algunos investigadores que estudian comportamientos como la cooperacion, el
mutualismo o el altruismo, plantean que estas conductas se basan en las causas
proximas o las motivaciones (De Waal, 2008 citado por Carter, 2011). Otros cientificos
definen estos comportamientos basandose en sus efectos ultimos o su adecuacion
directa, es decir, la manera en que repercuten estas conductas en su éxito

reproductivo ( West et al, 2007) .
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La reciprocidad es una de las mas ampliamente conocidas explicaciones para la
cooperacion. Esta conducta implica que las inversiones de cooperacion pueden verse
explotadas si quiénes reciben no cooperan de la misma manera con quién ejecuta la
accion. Por lo anterior, se predice que los individuos van a ajustar la inversion que

hacen dependiendo de lo que reciban de sus compaiieros (Carter, 2011).

Algunos autores hacen hincapié en la diferencia entre reciprocidad directa,

reciprocidad indirecta y reciprocidad generalizada (Carter, 2011).

Tipo de reciprocidad Descripcion

Directa A ayuda a B porque B ayuda a A

Generalizada A ayuda a B porque A ha sido ayudado por otros individuos
Indirecta A ayuda a B porque B ayudd a C

Como se mencion6 con anterioridad, en muchas especies de primates no humanos el
acicalamiento social es la forma mas prominente de comportamiento social ocupando
arriba del 20% del tiempo de las actividades diarias (Dunbar, 1991). El acicalamiento
social puede verse como un tipo de pago de servicio por el cual los individuos pueden
competir, intercambiandolo ya sea por mas acicalamiento, por apoyo en encuentros

agonistico o por mayor tolerancia dentro de las horas de alimentacion (Seyfarth, 1977).

La reciprocidad en acicalamiento puede estar dada a corto plazo, esto es, dentro del
mismo evento de acicalamiento. También cuando se intercambian en eventos
diferentes o si los individuos se acicalan mutuamente dentro de un mismo evento de

aseo (Allanic, 2020).

Por ejemplo, el aseo mutuo es frecuente entre chimpancés, con tasas de acicalamiento
mutuo desde 9% hasta 73% (Allanic, 2020). Sin embargo, esta reciprocidad de

acicalamiento no se ha reportado en la mayoria de las especies.
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Nakamura (2000) sugiere que la limitante puede residir en la diferencias de sus
habilidades cognitivas. No obstante, los bonobos, especie hermana de los chimpancés
con tienen habilidades cognitivas muy similares, efectian el acicalamiento mutuo muy
raramente en la naturaleza (Sakamaki, 2013). Una explicacion alternativa es que el

acicalamiento reciproco esta relacionado con el tamano del grupo, (Nakamura, 2000).

La funcién del grooming mutuo y su variacion en las diferentes especies ain no es

suficientemente clara.

Machanda et al (2014) probo tres hipotesis para explicar la funcién de la reciprocidad
de aseo en chimpancés macho. La primera planteaba que el acicalamiento refuerza los
lazos sociales entre los individuos; se encontré que el acicalamiento reciproco era raro
en las de diadas (parejas) con lazos sociales débiles pero no habia relacion significativa
entre los niveles de asociacion y la probabilidad de acicalamiento mutua. Por lo que no
se encontr6 evidencia suficiente para comprobar esta hipotesis. En un segundo
estudio con chimpancés en cautiverio, se encontr6 que las diadas relacionadas se
involucraban mas en grooming reciproco que las que no estaban relacionadas y que
esta conducta se hallaba relacionada con el tiempo que los individuos pasaban en
proximidad. Por lo que el estudio concluye que el grooming reciproco funge como un
mecanismo de refuerzo de lazos sociales y también como un indicador de la

intensidad de los lazos entre dos individuos.

La segunda hipdtesis plantea que hay una inversion inmediata, i.e que el grooming
reciproco funciona como un indicador de la disposicion de prolongar los eventos de
aseo, maximizando asi los beneficios a corto plazo. Se encontraron fuertes y
evidencias para esta hipotesis en chimpancés machos en vida libre; los eventos de
aseo mutuo eran mas largos y con una distribucion mas equitativa comparada con los
eventos sin acicalamiento mutuo, por lo que los autores realizaron la comparacién el
modelo parcelario de reciprocidad, el cual explica que un individuo que provee un
recurso, en este caso cierto tiempo de acicalamiento, no continuara proporcionando

este recurso hasta que su pareja actie de manera reciproca, por lo que el aseo mutuo
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puede entenderse como la sobreposicion de una parcela, en la cual el acicalado

comienza acicalar mientras su pareja todavia le acicala (Machanda et al, 2014).

La altima hipotesis es la de intercambio, que sugiere que el acicalamiento mutuo no
tiene una funcion especifica, simplemente ocurre como un traslape de las dos
conductas. e.g Un individuo A acicala a uno B, luego A y B se acicalan mutuamente y al
final solo B acicala a A. Sin embargo Machanda et al no encontraron pruebas que
apoyaran esta ultima hipoétesis, pues en los chimpancés macho el acicalamiento mutuo
no ocurria entre episodios unidireccionales de ambos sentidos, sino como un interin

en episodios de acicalamiento unidireccionales en un solo sentido (A—B, A—B, A—B).

En 2020, Allanic et al realizé el mismo estudio para comprobar las tres hipétesis,
usando como objeto de estudio a Pan paniscus y Pan troglodytes. La investigacion
mostré que la primera hipotesis (referente a los lazos sociales) no presentaba
suficiente evidencia, pues no se encontré relacion significativa entre el indice de
proximidad y la proporciéon de aseo mutuo. La segunda hipotesis (referente a la
inversion inmediata) fue altamente respaldada por los datos, ya que los eventos que
incluian sesiones de aseo mutuo eran mas prolongados que los eventos que no lo
presentaban. Ademas, aquellos eventos reciprocos que incluian acicalamiento mutuo

mostraron mayor reciprocidad que aquellos sin periodos de grooming mutuo.

Por ultimo, para la hipotesis nimero tres, (que plantea que el acicalamiento mutuo no
tiene una funcion obvia) no se encontr6 evidencia que la respaldara.En el caso de los
bonobos los episodios acicalamiento mutuo pueden encontrarse tanto al cambiar de
direcciéon, como entre episodios en la misma direccion; mientras que para el caso de
los chimpancés se encontraba principalmente entre los episodios en la misma

direccion.
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En conclusion, tanto los bonobos como los chimpancés estan interesados en
maximizar los beneficios a corto plazo y utilizar el aseo mutuo para prolongar sus

eventos de acicalamiento e incrementar la reciprocidad.
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Problema de investigacion

Leinfelder et al (2001) plante6 que puede analizarse si el acicalamiento es un recurso
comercializable cuyo intercambio esta relacionado con el rango jerarquico que ocupan
en el grupo, o bien, si este comportamiento inicamente puede ser intercambiado de
manera reciproca. Para esto los investigadores disefiaron un cuadro de predicciones

sobre la distribucion del aseo (Figura 2). Se planted que:

1) En un grupo o especie con jerarquia muy pronunciada, es decir, altamente
despdtico, la competencia por el acicalamiento regira la distribucion de esta conducta,
por lo que existird una atraccion por los animales de mas alto rango, los cuales
contribuiran menos en las diadas de acicalamiento a comparacion de los individuos de

rangos inferiores.

2) Dentro de un grupo con jerarquia no tan pronunciada se notara una mayor

reciprocidad en el aseo, ya que la competencia sera mucho menor.

3) Para los grupos en los que no existe una jerarquia ocurrira que a) el acicalamiento
tiene un valor muy bajo comparado con otros recursos, por lo cual solo puede
intercambiarse por mas acicalamiento o b) el aseo tiene un valor mucho mas alto que
otros recursos, entonces los individuos se veran mas interesados en ser acicalados a
cambio de acicalar. Por eso se espera que la reciprocidad sea mucho mas elevada que

en los dos casos anteriores.

De acuerdo con lo anterior, este estudio pretende utilizar los datos de diferentes
especies de primates, con el objetivo de determinar si el tipo de jerarquia de las

especies tiene relacion con qué tan reciproco es el acicalamiento



24

Predicciones sobre la relacion entre
el tipo de jerarquia y el aseo como
recurso comercializable

Estructura jerarquica
\— Estructura jerarquica

pronunciada |
no tan pronunciada

COMERCIALIZACION
DEL ASEO

Sin estructura

jerarquica

Figura 2. Predicciones sobre la relacién entre la estructura jerarquica de las especies y el aseo como recurso comercializable, de acuerdo con Leinfelder (2001)
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Objetivos

General

Obtener los indices de reciprocidad de acicalamiento de diferentes especies de
primates no humanos a partir de las matrices de acicalamiento de los articulos

recopilados.

Particulares

1. Analizar si existe diferencia significativa entre los indices de reciprocidad de
especies con una estructura social despética y las especies con una

estructura social igualitaria.

2. Corroborar si se cumplen los supuestos planteados por Leinfelder (2001)
donde de acuerdo con el modelo del mercado biologico, que plantean que
cuanto mas despdtica sea una especie (jerarquia mas demarcada) menor

reciprocidad se observara.
Hipotesis

Segun el modelo del mercado biolégico propuesto por Hammerstein, se espera que
las especies de primates con comportamiento despéotico sean menos reciprocas
que las especies con comportamiento igualitario. Esto debido a que la dinamica de
poder que se produce en grupos de primates altamente jerarquizados, la
imposicion de dominancia y el acceso preferencial a los recursos por parte de los
individuos de mayor rango disminuyen la necesidad de reciprocidad en el aseo
entre los miembros del grupo. En contraposicion, las especies con comportamiento

igualitario presentan una distribucién mas equitativa de recursos y roles dentro del
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grupo, lo que favorece la reciprocidad y el desarrollo de comportamientos

cooperativos en beneficio del conjunto del grupo.

En resumen, se espera que las especies con estructura social igualitaria muestren
indices de reciprocidad significativamente mayores que aquellas especies con

estructura despotica.

Metodologia

Coleccion de datos

Se efectué un busqueda sistematica de informaciéon, empleando el motor de
busqueda google scholar, también empleando las bases de datos de la Biblioteca
digital de la Universidad Nacional Autonoma de México (Bidi UNAM), asi como el
acervo de las revistas cientificas: American Journal of primatology (1981-2021), Folia

primatologica (1990-2021) y Animal behavior.

Se establecieron los siguientes criterios de inclusion para seleccionar los trabajos a

analizar:

e Todo trabajo debia contar con matrices de acicalamiento entre los individuos

o Las matrices debian contener informacion respecto al tiempo o a la

frecuencia de los eventos de acicalamiento.

e Presentar informacion referente a los sexos de los integrantes de los grupos

bajo estudio.

Una vez cumplidos estos criterios se recopilaron un total de 12 articulos, referentes

a 10 especies distintas de primates (Ver cuadro 2).
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Descripcion de los modelos de estudio

En este estudio se incluyen diez especies de primates que se dividen en dos
grandes grupos: el parvorden Platyrrhini y el parvorden Catarrhini los cuales
divergieron hace 20.7 y 28.82 MYA aproximadamente (respectivamente) [Ver figura
4].

Se definid, de acuerdo con la literatura, el tipo de estructura social de cada especie
incluida en el estudio (Ver cuadro 1). Los criterios empleados para ello se basaron
en lo descrito en la literatura, ya que muchas veces las especies ya se encontraban
descritas con estructura social despética o igualitaria. Sin embargo, para aquellas
especies cuya estructura social no se encontré explicitamente descrita la
clasificacion se bas6é primordialmente en el trabajo desarrollado por Vehrencamp
(1983) quien plantea que las sociedades despoticas son aquellas con escalones
jerarquicos muy definidos y mayores interacciones agonisticas. Por ende, aquellas
especies descritas en la bibliografia con poca o nula definicion de la estructura
jerarquica se catalogaron con estructura social igualitaria, mientras aquellas
descritas con una alta demarcacion jerarquica se catalogaron como despoéticas
(para mayor informacion sobre la biologia y vida en grupo de cada especie incluida

leer el Anexo III, donde se incluyen las referencias que dieron lugar a la

clasificacion de cada especie).
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Grupo Estructura
Especie Nombre comin taxondmico Dieta Vida en grupo social
Multi macho-
Mandrillus sphinx Mandril Catarrhini Omnivoros multi hembra Despotica
Macaco cola de Multi macho-
Macaca arctoides mufon Catarrhini Omnivoros ~ multi hembra Igualitaria
Multi macho-
Macaca fuscata ~ Macaco japoneés Catarrhini Omnivoros multi hembra Despotica
Multi macho-
Pan paniscus Bonobo Catarrhini Omnivoros multi hembra Igualitaria
Gorilla gorilla Gorila Catarrhini Omnivoros Multi hembra Despotica
Cheracebus
torquatus Titi de colla Platyrrhini Omnivoros Pareja Igualitaria
Capuchino Multi macho-
Cebus capucinus  cariblanco Platyrrhini Omnivoros multi hembra Igualitaria
Frugivoros e
Mono arana de insectivoros ~ Multi macho-
Ateles geoffroyi cabeza negra Platyrrhini ocasionales = multi hembra Igualitaria
Mono aullador Multi macho-
Alouatta guariba  de pelo rojo Platyrrhini Frugivoros multi hembra Despotica

Cuadro 1. Descripcion de las especies incluidas
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Figura 3. Especies incluidas en el estudio: A: Ateles geoffroyi B:Pan paniscus C: Cebus capucinus D. Gorilla
gorilla E. Macaca arctoides F. Macaca fuscata G. Cheracebus torquatus H. Sapajus apella I. Mandrillus
sphinx J.Alouatta fusca. Ilustracion: "Los monos del nuevo y viejo mundo" (2023). Del proyecto By*Otea

ilustracion de Otmar Valle Martinez.
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Analisis de los datos

1. Se calcularon los indices de reciprocidad de las diadas de acicalamiento de la

siguiente forma:

1.1. Paralos datos de eventos de acicalamiento :

IR =5

Donde IR es Indice de reciprocidad. P1 representa la menor probabilidad de
acicalamiento entre un individuo A y un individuo B, mientras que P2 es la
probabilidad de acicalamiento con el mayor valor dentro de esa diada

(Silk,1999).

1.2.  Paralos datos de duracion de acicalamiento:

A—-B B—A
]R:1_|(A<—>B)_ A(—)B)l

Donde A—B representa el tiempo que el Individuo A acicalé al
Individuo B y B—A representa el tiempo que un individuo B acicala al
individuo A. A~B representa el tiempo total de acicalamiento entre ambos

individuos (Allanic, 2020).

2.  Se realizé una prueba de Shapiro y se comprob6 que los datos no presentan

una distribucion normal (p=2.883e™ despoticas y 2.2e™° Igualitarias)
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Se implement6 una prueba de T para probar la homocedasticidad.

Finalmente se emple6 un Test de Wilcoxon y Mann whitney para comprobar
si existe diferencia significativa entre los indices de reciprocidad de las
especies con estructura social despotica y las especies con estructura social

igualitaria.

El metanalisis se realiz6 empleando la paqueteria paqueteria metafor de R, ésta

proporciona varias funciones para la generacion de graficas que ayudan a

interpretar los resultados del metanalisis.

1.

Forest plot: Herramienta importante porque permite comparar los tamafios
del efecto (en este caso se utilizo el indice de reciprocidad promedio) y los
intervalos de confianza del 95% de cada uno de los estudios incluidos en el
metaanalisis y del tamafo del efecto combinado. Ademas, puede ayudar a
identificar la heterogeneidad entre los estudios y los posibles sesgos (Ver

figura 7).

Funnel plot: Esta grafica muestra la relacion entre el tamafno del efecto y el
error estandar en cada uno de los estudios incluidos en el metaanalisis. La
grafica funnel plot es util para detectar la presencia de sesgo de publicacion,
ya que los estudios con tamaios de efecto mas pequefios y errores estandar

mas grandes se esperan que estén mas dispersos en la grafica (Ver figura 8)

Regplot: Esta grafica muestra la relacion entre el tamafio del efecto y el error
estandar en cada uno de los estudios incluidos en el metaanalisis, asi como la

linea de regresion ponderada ajustada. La grafica regplot es fttil para
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visualizar la tendencia general de los datos y para detectar posibles valores

atipicos o estudios que se desvian de la tendencia general (Ver figura 9).

Cheracebus torquatus

— Cebus capucinus
— Sapajus apella

Alouatta guariba
Ateles geaffroyi arnatus

Ateles geaffroyi yucatanensis
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Figura 4. Arbol filogenético de las especies incluidas en el estudio
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Resultados

En la revision sistematica de la bibliografia al final se seleccionaron 12 trabajos que
incluyen a 10 especies distintas de primates, de las cuales el 50% tienen estructura
social igualitaria y el otro 50% de las especies tiene estructura social despdtica.

(Ver figura 4).

Los estudios recopilados involucraron a un total de 154 individuos, en cada uno de
ellos se midi6 la frecuencia o duraciéon del acicalamiento en diadas (parejas de
aseo). A partir de estos datos se obtuvo la medida de resultado primaria: el indice de
reciprocidad de acicalamiento (IR) para cada pareja de acicalamiento (diada),
posteriormente con estos datos se obtuvo el promedio del IR para cada estudio

(véase tabla 1).

En el anexo I se puede revisar la compilacion de las citas de los articulos incluidos

en el estudio.

Despdticas lgualitarias
50.0%

W Alouatta guariba, Gorilla gorilla, Macaca fuscata, Mandrillus sphinx y Pan paniscus

W Ateles geoffroyi, Cebus capucinus, Chaeracebus torguatus, Macaca arcloides y Sapajus apella

Figura 5. Especies incluidas en el estudio y su tipo de estructura social.
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Como se menciona lineas atras, de los articulos revisados se extrajo la informacion

referente a los eventos o la frecuencia de acicalamiento de cada diada, asi como la

composicion de sexos del grupo. Como se mencion6é en la metodologia, todo

articulo incluido contaba con la matriz de acicalamiento, con cuyos datos se

calcularon los indices de reciprocidad tanto grupales como por diada.

IR Estructura Proporcion
Especie Vida promedio |social de hembras |Referencia
Ateles geoffroyi Libre 0.23 Igualitaria 15 35.70%  Ahumada, 1992
Macaca arctoides Cautiverio 0.24 Igualitaria 19 100% Butovskaya,1994
Mandrillus sphinx Cautiverio 0.31 Despotica 7 100% Pereira,2019
Sapajus apella Cautiverio 0.23 Igualitaria 16 43% Izawa,1980
Alouatta guariba Libre 0.15 Despotica 6 50% Garcia Chiarello,1995
Pan paniscus Cauritverio 0.29 Despotica 8 50% Van Elsaker, 2012
Gorilla gorilla Cauritverio 0.06 Despotica 8 88% Meder, 1986
Cebus capucinus Cauritverio 0.59 Igualitaria 6 40% Perry, 1996
Macaca fuscata Cauritverio 0.21 Despética 17 100% Melhman et al., 1988
Pan paniscus Cauritverio 0.77 Despotica 20 50% Idhani, 1991
Chaeracebus torquatus  Libre 0.38 Igualitaria 4 25% Kinzey, 1982
Macaca fuscata Cautiverio 0.47 Despética 8-20 100% Schino et al, 2006

Tabla 1. Resumen de los datos obtenidos a partir de la revision sistematica de la informacion.

Dentro del grupo de Platirrinos, se destaca que la mayoria de las especies se

caracterizan por su estructura social igualitaria, siendo Alouatta guariba la tnica

expcepcion. En términos de indices de reciprocidad, se observa una variacion

notable entre las especies estudiadas. Estas se ordenan de menor a mayor indice de

reciprocidad de la siguiente manera: Alouatta guariba (15%), Sapajus apella (23%),

Ateles geoffroyi (23%), Cheracebus torquatus (38%) y Cebus capucinus (59%). Estos
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valores proporcionan una vision general de la variabilidad en la reciprocidad en las

especies de platirrinos analizadas.

En cuanto a las especies de Catarrinos o primates del viejo mundo, las diferencias
en sus indices de reciprocidad se revelan el siguiente orden ascendente: Gorilla
gorilla (6%), primer grupo de Macaca fuscata (21%), Macaca arctoides (24%), primer
grupo de Pan paniscus (29%), Mandrillus sphinx 31%, segundo grupo de Macaca

uscata (47%) y segundo grupo de Pan paniscus (77%).
y seg g

A continuacién, en las Figuras 6 y 7 presentadas, se ilustra el promedio del
acicalamiento otorgado, en contraste con el acicalamiento recibido en las especies
igualitarias y las especies despoticas. Se distingue entre dos tipos de estudios:
aquellos que cuantifican el tiempo de acicalamiento y aquellos que registran los
eventos de acicalamiento ( frecuencia). En ambos tipos de estudios, se observa

disparidad entre el acicalamiento concedido y el acicalamiento recibido."

Teniendo en cuenta lo anterior, es importante destacar que, segun los resultados de
la prueba de Wilcoxon-Mann Whitney (W=28143, p=1.232 e-0.5), se confirma la
existencia de una diferencia significativa en los indices de reciprocidad entre las
especies despoticas y las igualitarias. Curiosamente, esta diferencia no se alinea
con las expectativas, ya que las especies que muestran los indices mas altos dentro
de sus grupos son aquellas catalogadas con una estructura social despdtica, como

se observa en la Figura 8.
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Figura 6. Promedio de acicalamiento dado y acicalamiento recibido de las especies despéticas y las
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Figura 7. Promedio de acicalamiento dado y acicalamiento recibido (analizando la frecuencia de los eventos

de acicalamiento) de las especies igualitarias y las especies despoticas.
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1.00 7

0.757

0.251

0.001

Despoticas lgualitarias

Figura 8 Distribucioén de los indices de reciprocidad de las especies despoticas (1) y las especies igualitarias

(2). El eje Y muestra el indice de reciprocidad que va de 0 a 1. Se observa diferencia significativa entre

ambos grupos (Prueba de wilcoxon W=28143, p=1.232 6_0'5)
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Sp Estimate [95% CI]
Ageo 0.23 [-0.50, 0.96]
Marc = 0.24 [-0.43, 0.91]
Msph . 0.31[-0.29, 0.91]
sape - 0.23 [-0.38, 0.84]
Agua —— 0.15 [-0.24, 0.54]
Ppan L - { 0.29 [-0.41, 0.99]
Ggor —— 0.06 [-0.25, 0.37]
Ccap S 0.5 [ 0.00, 1.18]
Mifus — 0.21 [-0.36, 0.78]
Ppan . ; 0.77 [-0.74, 2.28]
Ctor - 0.38 [-0.36, 1.12]
Mfus 0.47 [-0.45, 1.39]

[ [ | [ |

1 0 1 2 3

Observed Outcome

Figura 9.Forest plot de los estudios analizados .P=0.9847, I>= 0 Ateles geoffroyi (Ageo), Macaca arctoides (Marc), Mandrillus sphinx (Msph), Sapajus apella (Sape),

Alouatta guariba (Agua), Pan paniscus (Ppan), Gorilla gorilla (Ggor), Cebus capucinus (Ccap), Macaca fuscata (Mfus), Cheracebus torquatus (Ctor)
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La figura 9 nos muestra qué tanto varian los estudios entre si, se puede apreciar
que los datos de Gorilla gorilla tienen un indice de reciprocidad y una varianza
menor. Mientras que los datos del segundo estudio de Pan paniscus presentan un
mayor indice de reciprocidad y varian mas. En esta grafica puede observarse que el
tamafio del punto es inversamente proporcional a la desviacion estandar i.e.
mientras menor sea el punto en la grafica mayor sera la desviacion. El grosor del
punto en la forest plot es inversamente proporcional a la desviacion estandar

(mientras mayor es el punto menor es la desviacion).

0.191 0
| |

0.382

0.573
|

0.764

Figura 10. Funnel plot .El eje X muestra el valor residual y el eje Y muestra el error estandar.

La figura 10 nos muestra el sesgo de publicaciéon. En un metanalisis los datos no concluyentes no
son publicados. Idealmente los estudios deberian estar distribuidos de manera homogénea a lo
largo y ancho de la grafica. El error estandar aumenta conforme el tamafio de la muestra
disminuye. Los elementos de la grafica ayudan a evaluar la heterogeneidad y el sesgo en los

estudios incluidos en el metanalisis de promedios
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Figura 11. Grafica regplot que muestra la relacion entre el indice de Reciprocidad (eje Y) y error estandar (eje x).
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En la grafica anterior (Figura 11) se puede observar en la region sombreada en la el
intervalo de confianza alrededor de la linea media, indicando el rango en el que se

espera que se encuentre el verdadero valor del promedio de datos en la poblacion.

Los circulos representan los datos de cada estudio incluido en el metanalisis. Cada
circulo representara el promedio de datos estimado en un estudio particular. La
posicion de los circulos indica el promedio de datos estimado. La linea representa
el promedio de datos estimado en la poblacion. Esta linea se calcula utilizando un
modelo de efectos aleatorios y mostrara el promedio de datos estimado,
permitiendo visualizar la magnitud y la direccion general del promedio de datos en

el metanalisis.
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Discusion

Cheracebus torquatus es la especie mas externa (i.e. que divirigié primero) del arbol
filogenético de los primates incluidos en este estudio [Ver figura 5]. De acuerdo con
los resultados, esta especie muestra un indice de reciprocidad promedio de 0.38. Si
se retoma la definicién de reciprocidad que dice que una conducta debe devolverse
de la misma manera, se esperaria que aquellas especies reciprocas tengan un indice
de reciprocidad muy cercano al 100%, al ser un indice del 38% es notorio que es un
valor bastante bajo.El grupo estudiado, a diferencia de la mayoria de grupos
analizados, fue un grupo en vida libre, compuesto por 4 individuos (una hembra, un
macho y dos juveniles). Pese a ser una especie catalogada como igualitaria, su
indice promedio de reciprocidad esta por debajo del 50%, lo cual no coincide con lo
que se esperaria de acuerdo con su estructura social. En el estudio empleado para
el analisis se observa que el 44% del acicalamiento fue dado por la hembra, 40% por
el macho, 11% por el primer juvenil y 5% por el segundo juvenil. Este bajo indice de
reciprocidad puede estar mas explicado porque los juveniles representan el 50%

del grupo social y a edades tempranas la reciprocidad no es primordial para ellos.

El grupo de Cebus capucinus tiene un indice de reciprocidad promedio de 0.59, que
si bien estd por encima del 50% de reciprocidad y ello es esperable al ser una
especie igualitaria, tampoco es un indice particularmente alto. Este grupo de
capuchinos cariblancos se compone de 4 machos adultos, 6 hembras adultas y 11
juveniles. En vida libre los grupos sociales de los Cebus capucinus se caracterizan
por ser multi-macho, multi-hembra y multigeneracionales. Estos grupos suelen
estar compuestos por entre 10 y 35 individuos (Perry, 2018). En la naturaleza la
estructura social de los grupos de Cebus capucinus es jerarquica, sin embargo, son
considerados una especie igualitaria (Fragaszy et al,2004). Las hembras alfa suelen
tener un estatus social elevado y son las principales responsables de tomar
decisiones importantes en el grupo. Las hembras subordinadas suelen ser las

encargadas de cuidar a las crias y ayudar en la basqueda de alimento. Los machos



44

adultos también tienen una jerarquia social, aunque su estatus suele estar basado
en la fuerza fisica y la capacidad de proteger al grupo (Fragaszy et al,2004). La
dinamica social de los Cebus capucinus esta influenciada por varios factores, como
la competencia por alimento y la reproduccion. Los grupos suelen competir por los
recursos disponibles en su territorio, lo que puede llevar a conflictos entre
individuos. Los machos adultos también compiten por el acceso a las hembras, y
pueden formar alianzas temporales con otros machos para aumentar sus

posibilidades de apareamiento (Perry, 2018).

Es importante destacar que la composicion y estructura de los grupos sociales de
Cebus capucinus pueden variar dependiendo de factores ambientales y sociales. Por
ejemplo, la disponibilidad de alimento puede influir en el tamano del grupo y en la

forma en que se organizan los individuos dentro del mismo (Perry, 2018).

En el caso de los Cebus capucinus, se ha encontrado que la reciprocidad en el
acicalamiento es comun entre individuos que tienen una relacién cercana, como
parejas, hermanos y amigos (Barrett et al., 2013). Ademas, se ha demostrado que los
individuos que reciben mas acicalamiento también tienden a proporcionar mas
acicalamiento a otros miembros del grupo, lo que sugiere que hay una cierta

reciprocidad en este comportamiento (Boccia et al., 1989).

La reciprocidad en el acicalamiento también puede estar influenciada por factores
sociales, como la jerarquia social. En un estudio realizado por Barrett vy
colaboradores (2013), se encontr6 que los individuos de mayor rango social recibian
mas acicalamiento que los individuos de menor rango, pero no proporcionaban mas
acicalamiento a cambio. Esto sugiere que la reciprocidad en el acicalamiento puede
no ser tan igualitaria como se podria pensar, y que los individuos de mayor rango
pueden beneficiarse mas del comportamiento de acicalamiento que los individuos
de menor rango. Lo cual es coincidente con que el indice de reciprocidad del grupo
estudiado no sea tan elevado, pues no depende tinicamente del tipo de estructura

social de un grupo el qué tan reciproco sea.
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Un estudio realizado por Fraser y sus colegas (2010), encontr6 que los individuos
que recibian menos acicalamiento de lo que daban disminuian su nivel de
acicalamiento a otros miembros del grupo. Esto sugiere que los Cebus capucinus
pueden ser capaces de percibir la falta de reciprocidad en el acicalamiento y ajustar

su comportamiento para mantener un equilibrio en el intercambio social.

El grupo de Sapajus apella, también conocido como mono maicero, obtuvo el
segundo indice de reciprocidad promedio mas bajo dentro de los platirrinos (0.23).
En la naturaleza, los grupos sociales de esta especie se caracterizan por su
estructura igualitaria y su comportamiento cooperativo. Sus agrupaciones sociales
se componen por varios machos ,hembras adultas y sus crias; generalmente
constan de entre 8 y 14 individuos. Estos grupos son liderados por una hembra
dominante, conocida como la hembra alfa. Sin embargo, esta posicion no le otorga a
la hembra alfa un control absoluto sobre el grupo. El comportamiento igualitario de
esta especie se refiere a la ausencia de una jerarquia social clara en los grupos
sociales (Bramblett, 1984; Fragaszy et al 2004). Aunque existe una hembra alfa, su
posicion no le otorga un control absoluto sobre el grupo. Los miembros del grupo
interacttian de manera cooperativa y la competencia por los recursos es muy baja.
Si se observan los datos crudos, es notorio que los individuos que contribuyen
menos o de manera nula en las diadas de acicalamiento, son los juveniles y los
machos, mientras que las hembras entre ellas suelen tener indices de reciprocidad

mas altos por diada.

El mono aullador rojo (Alouatta guariba) fue de las especies con el indice de
reciprocidad promedio mas bajo (0.15), el grupo estudiado se compone un 50% de
hembras y consta tnicamente de seis individuos. Cabe destacar que esta fue una de
las tres especies que fueron estudiadas en vida libre. En la naturaleza la
composicion de los grupos sociales de Alouatta guariba varia, pues suelen estar

formados por una o varias hembras adultas y sus crias, asi como por algunos
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machos adultos. Estos ultimos suelen ser némadas y cambian de grupo con
frecuencia, mientras que las hembras adultas permanecen en el grupo en el que
nacieron. El comportamiento despdtico es una caracteristica clave en la
organizacion social de los monos aulladores rojos. En los grupos sociales de esta
especie, las hembras adultas suelen ser las mas dominantes y agresivas, y
mantienen un estrecho control sobre la alimentacidon, el apareamiento y la
movilidad del grupo. Las hembras pueden mostrar agresividad hacia otras hembras
y machos del grupo, y utilizan vocalizaciones y gestos para imponer su autoridad.
(Bicca-Marques et al, 1995). El indice de reciprocidad promedio observado fue
completamente lo que se esperaba de acuerdo con la naturaleza despética de estos

monos.

Dentro de la misma familia de los monos aulladores (Atelidae) encontramos a los
monos arana (Ateles geoffroyi), el grupo estudiado mostré6 un bajo indice de
reciprocidad (0.23) pese a ser una especie igualitaria. El grupo se componia de 15
individuos donde el 25% son hembras, es un grupo de vida libre bastante habituado
a la presencia humana. En general estos primates tienen un sistema social flexible y
pueden vivir en grupos que varian desde pequenas unidades familiares hasta
grupos mas grandes con decenas de individuos (Bicca-Marques y
Calegaro-Marques, 1994). Ademas, se ha observado que los individuos pueden
cambiar de grupo a lo largo de su vida, lo que sugiere que la composicion de los
grupos sociales de A. geoffroyi puede ser bastante dindmica. Sin embargo, en
cautiverio sus dinamicas sociales, e inversion en alianzas y coaliciones, mediante el
aseo social, difiere a los patrones observados en vida libre, en donde se observan
jerarquias mas definidas y una reciprocidad social mas marcada (Pastor-Nieto,

2001)

Se ha observado que los individuos pasan mas tiempo acicalando a aquellos que les
han acicalado previamente, lo que sugiere que existe un comportamiento reciproco
en el acicalamiento social de esta especie (Bicca-Marques y Garber, 2004) . También
se ha encontrado que el acicalamiento social esta relacionado con la estructura

social del grupo y sus relaciones de parentesco, ya que los individuos que tienen



47

relaciones mas estrechas tienden a acicalarse mas entre si (Schino et al ,2009;
Pastor-Nieto, 2001). Pese a lo anterior, los datos observados del grupo muestran
muy poca reciprocidad entre los individuos, si se observan los datos crudos, es
notorio que las diadas con menor o nulo indice de reciprocidad son aquellas que
tienen al menos un miembro juvenil, por lo que todos aquellos indices de
reciprocidad (por diada) que son iguales a cero bajan enormemente la reciprocidad

promedio del grupo.

En lo que respecta a las especies del parvorden Catarrhini se encontro la siguente

informacion:

El grupo estudiado de Macaco cola de mufidon (Macaca arctoides) mostré un indice
de reciprocidad bajo (0.24), lo cual no coincide con la naturaleza igualitaria de la
especie (Matsumura, 1999). Este grupo constaba de 19 individuos, quienes en su
totalidad eran hembras. En vida libre los grupos pueden llegar a tener hasta 60
individuos, en su mayoria compuestos por hembras y juveniles puesto que los
machos al llegar a la madurez sexual deben ir en busca de un nuevo grupo

(Maestripieri, 1996).

En contraste, Macaca fuscata que, de acuerdo con Matsumura, es una especie
despoética,puede observarse, el indice de reciprocidad de de 0.47 en uno de los
grupos de esta especie, esto es casi 96% mayor que el de la especie igualitaria
Macaca arctoides. Este grupo contaba con dos subgrupos de 8 y 20 individuos, todas
hembras. El otro estudio de Macaca fuscata también contemplaba un grupo
compuesto 100% hembras y con un total de 17 individuos, el cual si muestra un
indice de reciprocidad promedio ligeramente mas bajo que la especie igualitaria de

macacos.

Retomando los parrafos anteriores, tanto Macaca arctoides como Macaca fuscata

viven en grupos multi-macho y multi-hembra en vida libre, aunque la composicion
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de los grupos puede variar dependiendo del lugar y la temporada; mientras que los

grupos estudiados se componen tnicamente de hembras (Leca et al., 2010).

Un estudio de Hemelrijk y Luteijn (2017) encontré que en ambas especies, los
individuos pasan mas tiempo acicalando a aquellos que les han acicalado
anteriormente, lo que sugiere que existe un comportamiento reciproco en el
acicalamiento social de los macacos. Ademas, también se encontr6 que en ambos
grupos, la cantidad de tiempo que los individuos pasan acicalandose mutuamente
esta correlacionada con la estabilidad del grupo social y con la posicién jerarquica

de los individuos dentro del grupo.

Es importante destacar que el acicalamiento social no es la Gnica forma de
comportamiento reciproco en los macacos. Por ejemplo, en M. arctoides, se ha
observado que los individuos cooperan para la defensa del grupo contra los
depredadores, mientras que en M. fuscata, se ha encontrado que las hembras se

ayudan mutuamente en el cuidado de las crias (Nakamichi & Koyama, 1997).

Continuando con la lista de catarrinos, el indice de reciprocidad promedio del
grupo estudiadio de mandriles (Mandrillus sphinx) fue de 0.31. Si bien los
resultados no muestran que sea una especie reciproca, el indice no es tan bajo
como en el caso de otras especies. Cabe aclarar que el grupo evaluado, a diferencia
de en vida libre, estd conformado enteramente por hembras, lo cual puede ser
suficiente para mantener la jerarquia, dado que esta especie es matriarcal y son las
hembras quienes mantienen el control social del grupo. Sin embargo, la jerarquia
social de los mandriles tan demarcada es mantenida a través de la agresion fisica y
vocalizacion de los machos. Los dominantes pueden atacar a los machos mas bajos
en la jerarquia y robarles su alimento. Ademas, los machos mas bajos en la jerarquia
tienen que ceder el espacio y evitar el contacto visual con los machos dominantes

(Alberts S. C. et al, 1996).
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Retomando lo mencionado unas lineas atras, el grupo analizado esta formado en su
totalidad por hembras y cuenta con siete individuos; en vida libre los grupos
sociales de mandriles estan compuestos por varios machos adultos, hembras y
crias. Donde las hembras de un grupo de mandriles son las que tienen lazos
sociales mas fuertes entre si. Estos lazos sociales son importantes ya que las
hembras se ayudan mutuamente en la crianza de las crias. Ademas, las hembras
también comparten el alimento y se protegen unas a otras de posibles amenazas
externas. Los machos adultos compiten por el acceso a las hembras y al alimento;
forman una jerarquia social en la que los machos mas fuertes y agresivos estan en
la cima de la jerarquia, mientras que los machos mas bajos en la jerarquia tienen

menos acceso a las hembras y al alimento.

Dentro de los catarrinos tenemos dos especies de la familia Hominoidea, ambas con

estructura social despdtica.

Una de ellas, el gorila (Gorilla gorilla) presenté un indice de reciprocidad de 6%,
siendo este el mas bajo de todos los grupos analizados. El grupo se componia de un
macho, cinco hembras adultas y dos juveniles. En la naturaleza, los grupos sociales
de gorilas estan compuestos por un macho adulto dominante, varias hembras
adultas y sus crias. La estructura jerarquica dentro de los grupos de gorilas es muy
demarcada y estd determinada por la edad, el tamafio y la fuerza fisica de los
individuos. El macho dominante es el individuo de mayor rango y tiene la
responsabilidad de proteger el grupo de amenazas externas, asi como de mantener
la cohesion del grupo (Watts, 2010). Las hembras adultas dentro del grupo tienen
jerarquias propias y se organizan por edad y por el nimero de crias que tienen. Las
hembras mas jovenes suelen estar en la parte inferior de la jerarquia, mientras que
las hembras mas viejas y con mas crias suelen estar en la cima de la jerarquia. El
grupo de gorilas en cautiverio del cual se obtuvo la informacién analizada cuenta
con una composicion muy semejante a la que tienen los grupos naturales. Por tanto
puede asumirse que la estructura social del grupo sea despotica, tal como lo

plantea la literatura, y esto se ve respaldado por sus bajos indices de reciprocidad.
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La segunda especie de hominidos incluida en el estudio son los Bonobos (Pan
paniscus), de esta especie se estudiaron dos grupos. El primero consta de 8
individuos, donde las hembras son el 50%; el segundo grupo se conformaba de 20
individuos e igualmente las hembras conforman a la mitad del grupo. Lo notorio del
analisis para esta especie es que el primer grupo mostr6 un indice de reciprocidad
muy bajo (0.29) coincidente con lo esperado por su estructura social despotica,
mientras que por otro lado, el segundo grupo result6 ser altamente reciproco, con
un IR de 0.77. De todas las especies analizadas el segundo grupo de bonobos es el
que tuvo el mayor indice de reciprocidad. Esta discrepancia entre ambos resultados
puede estar explicada por las condiciones de vida especificas para cada grupo, sin
embargo también alimenta el debate que aun existe respecto a la estructura social

de Pan paniscus.

Algunos investigadores argumentan que los bonobos son despdticos, ya que hay
una jerarquia clara y dominante en su sociedad. En estos primates los individuos de
rango superior tienen acceso preferencial a recursos, como alimento y
companeros, y pueden ejercer control sobre los individuos de rango inferior. Por
ejemplo, los estudios han demostrado que los bonobos machos dominantes tienen
acceso preferencial a hembras para aparearse y también tienen acceso preferencial
a fuentes de alimentos (Hohmann, G et al 2003). Por otro lado, otros investigadores
argumentan que los bonobos tienen una estructura social igualitaria, donde la
jerarquia social no es tan rigida y los individuos tienen mas libertad para
interactuar y compartir recursos. En este modelo, los individuos de la sociedad se
relacionan en base a una estructura de coaliciéon y empatia en la que los individuos

no tienen un papel dominante ni sumiso (Hare B., 2017).

Sin embargo, algunos estudios sugieren que la estructura social de los bonobos no
es ni estrictamente despoética ni completamente igualitaria, sino que se encuentra
en un punto intermedio. Por ejemplo, algunos estudios sugieren que aunque los
bonobos no tienen una jerarquia social tan clara como otros primates, los
individuos de rango superior tienen una ventaja en el acceso a los recursos.

Ademas, aunque los conflictos en la sociedad de los bonobos son generalmente
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resueltos pacificamente, la cooperacion y el acicalamiento se dan con mayor
frecuencia entre individuos de rango similar, lo que sugiere que todavia hay alguna

forma de jerarquia social en su sociedad (Hare B., 2017).

En resumen, la especie con un mayor indice de reciprocidad (IR) fue Pan paniscus,
catalogado como especie despotica, con un promedio de indice de reciprocidad de
0.77. Seguido de Cebus capucinus con un IR promedio de 0.59, la cual se encuentra
dentro de la clasificacion de las especies igualitarias. Las especies con el IR mas
bajo fueron Gorilla gorilla y Alouatta guariba con 0.06 y 0.15 respectivamente,
ambas especies despoticas. Sin embargo, hubo muchas especies igualitarias que
mostraron un indice de reciprocidad promedio inferior a muchas especies
despoticas. Tal es el caso de Ateles geoffroyi y Macaca arctoides, quienes presentan
de los indices mas bajos de reciprocidad, en comparacion con especies despoticas
como Macaca fuscata o Mandrillus sphinx (Ver tabla 1). Estos datos no coinciden
con lo que se esperaba obtener de acuerdo con la teoria del mercado biologico y los

supuestos planteados por Leinfelder en el 2001.

Una forma en que estos resultados pueden ser explicados es propuesta por G.R
Hosey (2001), con su trabajo “;Como afecta el ambiente del zooldgico a los primates
en cautiverio?”. Tal como se describié al inicio, la mayoria de los grupos bajo
estudio se encontraban en zooldgicos u otro tipo de cautiverio, por lo cual es de
esperarse que su comportamiento se vea afectado y los resultados observados sean
diferentes a lo que se obtendria en los grupos naturales. De acuerdo con Hosey, el
comportamiento de los primates no se ve afectado inicamente por una variable,
sino por diversas variables independientes relacionadas con el ambiente zoolégico

que actian en conjunto.

El autor plantea que las mas destacables son tres: 1) La presencia continua de

humanos, 2) El espacio restringido y 3) El ser manejados por las personas.
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La presencia de los visitantes en los zooldgicos o la presencia continua de los
investigadores en los laboratorios puede causar que el los individuos sean mas
retraidos, se escondan, se queden inmoviles, se estresen o incluso comiencen a
presentar comportamientos anormales o estereotipicos. Las diversas especies de
primates que estan en un recinto tradicional, suelen incrementar su actividad
motriz o sus comportamientos dirigidos a la audiencia (Hosey et al 1978). Cuando se
examinan las interacciones intra-grupales es comun encontrar un aumento en las
conductas agonisticas en general, mientras que comportamientos afiliativos como
el acicalamiento pueden crecer o decrecer bajo las condiciones de la audiencia
(presencia de personas) (Glaston et al, 1988 citado por Hosey, 2001). El trabajo
concluye un par de puntos importantes en lo que a la presencia de humanos se
refiere: 1) La respuesta de los primates a los humanos dependera de la especie.
reflejando diferentes organizaciones sociales y diferentes respuestas al ambiente
particulares de cada especie. 2) En algunas situaciones los primates en vida libre si
tienen contacto con las personas de manera regular, incluso de ellos suelen obtener
comida asi que varias especies se sentirin motivadas para tener contacto con

humanos.

Hablando ahora sobre el espacio restringido en el que habitan los primates, Hosey
plantea que la reducciéon del espacio fisico o un incremento en el nimero de
individuos en un area dada puede dar como resultado un incremento en las
agresiones dentro de los grupos. Sin embargo de acuerdo con Southwick (1967) los
cambios sociales (i.e. cambio en la composicion del grupo social) tienen mayor
impacto que los cambios ambientales, en lo que a agresion intra-grupal se refiere.
Por lo que se puede hablar de que el espacio reducido en el que se encuentran los
grupos de estudio, puede repercutir en los comportamientos agonisticos de los
grupos y esto a su vez, influir en los niveles de reciprocidad observados. Lo anterior
porque como plantean algunos autores (Terry, 1970; Goosen, 1974; Nieuwenhuijsen
& De Waal, 1982), el aseo se emplea también como reductor de tension, asi que en
espacios reducidos en lo que hay mas agresion pueden presentarse alteraciones en

el tiempo dedicado al aseo y ello a su vez influir en los niveles de reciprocidad.
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El tercer factor importante que tiene efecto sobre la conducta de los primates,
como se dijo anteriormente, es el manejo que se les da en los ambientes de
cautividad, tales como el aprovisionamiento de comida y la captura de individuos
para marcaje o procedimientos veterinarios. Aqui es de interés particular el
aprovisionamiento de comida, ya que tiene repercusiones principalmente en el
ambito social. Los primates en cautiverio son provistos de manera regular con
alimento suficiente, por tanto no existe necesidad de que inviertan tiempo y
energia en la busqueda de alimento, es por ello, que en zooldgicos se tienen
registrados tiempos muy bajos de forrajeo y de alimentacion, en comparaciéon con
los organismos de vida libre (Britt, 1998). La competencia por la comida es una
parte esencial del modelo del Mercado Biologico de Noé y Hammerstein. Es de
esperarse que en los ambientes de cautiverio en los que esta presente el
aprovisionamiento de comida y se busca que todos los individuos dentro de un
grupo tengan el mismo acceso al recurso, la competencia por alimento se vea
mermada y ello a su vez puede repercutir en la reciprocidad de los individuos, ya
que el acceso al alimento no sera solo privilegio de las altas jerarquias y entonces el
valor que confiere acicalar principalmente a los alfa a cambio de otro tipo de

privilegios se ve mermado.

Aunado a lo anterior y retomando lo expuesto en el primer capitulo referente al
trabajo de Hemelrick (2002), se sabe que el nivel de encuentros agonisticos dentro
de un grupo social esta estrechamente relacionado con el tipo de estructura social
presente en el grupo social. Entonces, por un lado, el espacio restringido al que se
ven sujetos las agrupaciones incrementa las interacciones agresivas, ocasionando
que especies igualitarias se comporten de manera mas despotica; por otro lado,la
competencia por recursos se ve muy reducida gracias al manejo humano, lo que
puede estar actuando como un estabilizador de interacciones agonisticas y tener

como efecto que especies despoticas se comporten de forma mas igualitaria.

Ademas de lo anteriormente mencionado y retomando las ideas expuestas en el
primer capitulo, basadas en el trabajo de Hemelrick (2002), se ha establecido una

correlacion entre el nivel de encuentros agonisticos en grupos sociales y el tipo de
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estructura social presente en dichos grupos. Este hallazgo desencadena un

interesante debate que merece una atenciéon mas profunda.

En primer lugar, se observa que en grupos sociales con limitaciones de espacio, las
interacciones agresivas tienden a aumentar; lo cual lleva a un comportamiento
inesperado en algunas especies que, en principio, se consideraban igualitarias; en
estos contextos, se comportan de manera mas despodtica. Lo cual plantea
interrogantes importantes sobre como la restriccion del espacio fisico puede influir
en la dinamica de poder y la reciprocidad en especies con estructuras sociales

previamente consideradas igualitarias.

Por otro lado, la intervencion humana en la gestion de recursos lleva a una
reduccion significativa de la competencia por estos recursos. Lo cual puede estar
actuando como un estabilizador en las interacciones agonisticas, lo que,
paraddjicamente, podria estar llevando a especies previamente catalogadas como

despdticas a exhibir un comportamiento mas igualitario.

En resumen, los resultados de Hemelrick (2002), Hosey (2001) y otros estudios
relacionados subrayan la complejidad de las interacciones agonisticas en grupos de
primates y la influencia que factores aparentemente externos presentes en el
ambiente de cautiverio, como el espacio y la gestion de recursos, pueden tener en
la expresion de la reciprocidad y la dindmica social. Explorar estas dindmicas mas a
fondo es esencial para una comprension mas completa de la evolucion de la

reciprocidad en primates."

Sin embargo, no todas las especies estudiadas se encontraban bajo condiciones de
cautiverio, sin embargo algunos de los primates de vida libre tampoco mostraron
los indices de reciprocidad que se esperaban de acuerdo a su tipo de estructura
social. De acuerdo con Hinde (1976) las relaciones sociales estan dadas por los

siguientes factores:
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e C(lases de edad esto es relaciones adulto adulto juvenil juvenil adulto infante

juvenil infante.

e Clases de sexo se refiere a las relaciones macho macho hembra y hembra

macho.

e Kinship o parentesco. Donde las relaciones varian dependiendo de si son

familiares o no.

e Rango social que hace referencia a las relaciones entre individuos

dominantes y subordinados.

Analizar la estructura social de una poblaciéon de la manera propuesta por este
autor requiere informacion detallada sobre las interacciones entre los miembros
individuales de un grupo lo que no siempre es posible para todos los grupos de
primates estudiados. Es importante aclarar que las condiciones de cautiverio no
son la anica explicacion de por qué no se obtuvieron los resultados esperados.
Como se observd en el caso de Sapajus apella, es comin que los juveniles no
participen en las diadas de acicalamiento, por lo que se puede decir que la
composicion de edades de los grupos sociales influye en los indices de reciprocidad
suficientemente para no observar la reciprocidad esperada de acuerdo con el tipo
de estructura social. Esto se ve respaldado por lo que plantea Butovskaya (1994)
quien encontré que las clases de edad influyen de manera significativa en las

preferencias al elegir a qué individuo acicalar.

El modelo del mercado biol6gico de Noé y Hammerstein y los supuestos obtenidos
a partir de ahi por Leinfelder (2001) puede que se cumplan de manera mas precisa
en especies en ambientes naturales, sin embargo resulta una manera un tanto
reduccionista de verlo, ya que en la conducta reciproca de los primates no
humanos influyen muchos mas factores mas que solo la demarcacion de la
jerarquia. Los resultados son equivalentes a los obtenidos por Leinfelder al estudiar

un grupo de babuinos en cautiverio, pues no encontr6 que hubiera una relacion
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significativa entre el rango social y la cantidad de acicalamiento que reciben o qué

tan reciproca es la especie de acuerdo con la demarcacion de su jerarquia.
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Conclusion

Se encontraron diferencias significativas entre los indices de reciprocidad de las
especies despoéticas y de las especies igualitarias. Sin embargo, la diferencia
observada no se apega a lo esperado de acuerdo con el modelo del mercado
biolégico. Esto se explica, por un lado, debido a que la mayoria de los grupos
analizados se encontraban en condiciones de cautiverio, en las cuales los factores
como la presencia continua de humanos, el espacio restringido y el ser manejados
por las personas juega un papel importante en el comportamiento de los primates,
marcando una distinciéon conductual de lo que se observaria en los grupos
naturales. El modelo del mercado biologico precisamente habla de lo que se espera
en las poblaciones en vida libre, por tanto es entendible que no se cumpla lo

estipulado.

Por otro lado, resulta importante que al analizar la reciprocidad de las especies no
se considere unicamente el tipo de estructura social, ya que este comportamiento,
como muchos otros, esta influenciado por una amplia gama de factores como la
composicion de edades y sexos tanto dentro de un grupo como dentro de las diadas
de acicalamiento, es por ello que también hay que considerar el ambiente, el

parentesco existente entre los individuos, el tamano del grupo entre otros.

Por lo tanto resulta de importancia realizar un estudio mas integral que contemple
los factores anteriormente mencionados como predictores de la conducta
reciproca en los primates, ya que al involucrar un tnico factor como fue la
estructura social no se obtienen resultados que demuestren la existencia de una
correlacion entre el indice de reciprocidad y el tipo de estructura social de los

grupos de primates.
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Anexo II: Resultados estadisticos del meta analisis

Estimado SE Z P Limite inf. Limite sup.
inscript 0.1736 0.099 1753 0.079 -0.0205 0.367
ESI 0.173 0.1804 0.9619  0.331 -0.18 0.527

A. Resultados del modelo de efectos aleatorios. (Inscript: intercepcion del modelo de efectos

aleatorios(variables predictoras=0), ESI: Tamario del efecto estandarizado.)

Log. verosim. Deviance AIC BIC AlCc
0.2732 -0.5465 5.4535 6.3613 9.4535

B. Resultados del modelo de efectos mixtos. k=12, Tau*: REML, SE=0.032 (Log. verosim: Logaritmo de
verosimilitud, Deviance: medida de discrepancia entre modelo ajustado y modelo saturado, AIC:
Criterio de informacion de Akaike, BIC: Criterio de Informacion bayesiano, AICc: criterio de

informacion de Akaike corregido.)

Pruebas de Wilcoxon

P w

1.232 e-0.5 28143

A. Comparacion entre los indices de reciprocidad de las especies igualitarias con las especies

despoticas.
Especie P w
Igualitarias 0.0016** 33092
Despoticas 0.5265 4165.5

B. acicalamiento dado contra acicalamiento recibido con datos de frecuencia.

Especie ] w
Igualitarias 0.5628 244
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Despoticas 0.4223 375110

C. Comparaciéon de acicalamiento dado contra acicalamiento recibido con datos de duracion.

Anexo III: Biologia de las especies incluidas en el estudio

Mandril (mandrillus sphinx)

Taxonomia: Perteneciente a la familia Cercopithecidae que divergié hace
aproximadamente hace 24.9 millones de anos. Esta familia incluye una amplia
variedad de primates del Viejo Mundo, que se encuentran principalmente en Africa

y Asia.

Caracteristicas fisicas: Tienen un cuerpo grande y robusto recubierto de pelaje
marrén con tonos amarillentos en la barbilla y cabeza. El rostro y manos estan
desprovistas de pelo. La piel en la zona facial es de color azul brillante y la nariz,
manos y gluteos de colores rosa o rojizo. Los machos suelen ser mas grandes que
las hembras y pueden alcanzar un tamano de hasta 75 cm de longitud y pesar
alrededor de 30 kg, mientras que las hembras muestran un tamafno promedio de
alrededor de 50 cm de longitud y pesan alrededor de 10-15 kg. Adicionalmente
poseen colmillos caninos largos y curvados que son mas prominentes en los
machos adultos y poseen un saco facial que puede hincharse para mostrar

emociones o para comunicarse con otros mandriles (Nowak R, 1999).

Habitat: Los mandriles son nativos de Africa central y occidental, y se encuentran
en una variedad de habitats, que incluyen selvas tropicales, bosques htiimedos,

pantanos y sabanas.

Dieta: Los mandriles son omnivoros y su dieta es variada. Se alimentan de frutas,

hojas, brotes, raices, insectos, pequenos vertebrados y, en ocasiones, carrona.
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Locomocion y habitos: estos primates son de habitos diurnos. Pasan tiempo en los
arboles para buscar alimento, descansar y dormir, gran parte de su actividad se
lleva a cabo en el suelo. Son excelentes trepadores y saltadores, lo que les permite
moverse agilmente entre las ramas, pero también son capaces de caminar a cuatro
patas en el suelo de manera eficiente. Por lo tanto son considerados terrestres y

semi arboricolas.

Estructura social y vida en grupo: Viven en grupos llamados "tropas", que pueden
estar formados por decenas o incluso cientos de individuos, estas suelen estar
lideradas por un macho dominante, que es el inico que se reproduce en el grupo.
Las hembras y los machos subordinados forman parte de la tropa y ayudan en la
crianza de las crias. Como su estructura social tiene escalones jerarquicos bien

definidos, se le cataloga como una especie despotica.

Macaco cola de munon (Macaca arctoides)

Taxonomia: Pertenecientes a la familia Cercopithecidae que divergié hace
aproximadamente 24.9 MA, esta especie esta incluida en el género Macaca, dentro

del cual divergio hace alrededor de 4.21 MA.

Caracteristicas fisicas: A diferencia de otros macacos ellos poseen una cola muy
corta, también llamada rabo. Son de tamano mediano, teniendo las hembras una
longitud de entre 48.5 y 58.5 cm de largo y los machos 5.17-65 cm (sin contar la
cola). Llegan a pesar entre 7.5 y 10 kg dependiendo del sexo (machos suelen ser mas
grandes que las hembras). Su pelaje es marron oscuro y con una cola casi sin pelo.
Su cara esta desprovista de pelaje y su piel tiene tonalidades rojas y negras. El

cerebro de un adulto pesa aproximadamente 104 g
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Habitat: Se encuentran en bosques bajos, monzoénicos, secos y de montafa.
Mayoritariamente habitan en densos bosques, sin embargo hay registros cerca de

asentamientos humanos.

Dieta: frutas, semillas, flores, brotes de hojas, huevos y algunos animales pequenos

(insectos y aves principalmente).
Locomocion y habitos: Son cuadrupedos de habitos arboricolas y terrestres.

Estructura social y vida en grupo: Viven en grupos multi-macho multi-hembra que
llegan a ser de hasta 60 individuos. Tienen una estructura jerarquica que se
establece mediante interacciones agonisticas como morder y golpear, pero no
suelen escalar mucho. A comparacioén de otras especies de macacos, los cola de
mufon tienen comportamiento bastante pacifico y se les cataloga dentro de las

especies con estructura social igualitaria. (Maestripieri, 1996).

Macaco japonés (Macaca fuscata)

Taxonomia: Esta especie divergi6 dentro del género Macaca hace

aproximadamente 3.18 MA.

Caracteristicas fisicas: Su pelaje es café grisaceo, la piel de su rostro es bastante
roja y poseen una cola corta. Su tamarfio varia entre 47.2 y 60 cm ( en las hembras) y

53.5y 60.7 cm (en machos). El largo de la cola se encuentra entre los 7y 12 cm.

Habitat: Como su nombre lo indica, son endémicos de Japén. Encontrandose en los
bosques caducifolios, latifoliados y perennifolios. Son la especie de primates no

humanos que habita mas al norte.
Dieta: Frutas, semillas, hojas, hongos, corteza, huevos y algunos invertebrados

Locomocion y habitos: Son diurnos, cuadripedos y de habitos tanto arbéreos como

terrestres.
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Estructura social y vida en grupo: Grupos multi-macho multi-hembra, donde las
hembras (regularmente) superan en numero 3 :1 a los machos. Contrario a lo que se
esperaria por la cantidad de hembras que suelen componer los grupos, la autora
(CITA) catalog6 a Macaca fuscata como una especie despotica; esto debido a que
entre las hembras existe una jerarquia sumamente demarcada, lo que lleva a las

crias a heredar el rango de su madre.

Bonobo ( Pan paniscus)

Taxonomia: Especie perteneciente a la familia Hominoidea, incluida en el género
Pan (antes Chimpensee) que se diversificO durante el mioceno tardio (hace

aproximadamente 8.4 MA).

Caracteristicas fisicas: Son corpulentos y de tamafno considerable.Las hembras
miden entre 70 y 76 cm y los machos entre 73 y 83 cm; su peso varia entre los 31y
39 kg (Rowe,1986). Tienen la cara negra desde que nacen. Su pelaje es negro y no

tan abundante.

Su capacidad craneal es de aproximadamente 350 cm3 y 345 cm3 (machos y

hembras respectivamente).
Habitat: Se distribuye en los bosques tropicales lluviosos de Africa.

Dieta: Se alimenta de frutos, hierbas, hojas, trufas, miel y algunos animales

pequenos (insectos, gusanos, mamiferos, aves y reptiles).

Locomocion y habitos: Son primates diurnos de habitos terrestres y arboricolas.
Suelen alimentarse en la tierra. Caminan utilizando sus cuatro extremidades y

ocasionalmente se yerguen y se desplazan de manera bipeda.
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: Sus grupos son multimacho- multihembra y
comunmente muy poco hostiles entre ellos y se reconcilian mas que en
chimpancés. Se han registrado tropas desde 50 hasta 200 individuos. (Rowe, 1986).
Al ser una especie con grupos compuestos por muchas hembras, se considera una

especie muy igualitaria, i. € con una jerarquia poco demarcada (CITA) .

Gorila (Gorilla gorilla)

Taxonomia: Perteneciente a la familia Hominoidea con su propio género: Gorilla. La

cual divergi6 hace aproximadamente 8.99 MA.

Caracteristicas fisicas: Simios de gran tamafio, pelo negro y obscuro y
generalmente plateado en la zona dorsal. Pesan aproximadamente 97.7 kg y 159 kg

(machos y hembras respectivamente).
Habitat: Bosques de montafia y de bambd.

Dieta: Principalmente hojas y brotes. También consumen madera, raices, flores,

animales (insectos, moluscos y larvas).

Locomocién y habitos: Son cuadripedos y bipedos de manera muy limitada. Son de
habitos terrestres aunque son buenos escaladores. A medida que su edad aumenta

los habitos arboricolas se van perdiendo.

Estructura social y vida en grupo: Sus grupos se componen generalmente de un
macho y un harem de hembras, aunque existen registros de grupos con 2 o mas

machos adultos. Al ser un grupo con muchas hembras entra en la categoria de
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especie igualitaria. De acuerdo con Rowe (1986) aunque el macho es dominante por

sobre las hembras, dentro de éstas tltimas no existe una jerarquia discernible.

Titi de collar (Cheracebus torquatus)

Taxonomia: antes incluida dentro del Género Callicebus (Thomas, 1903), el nuevo nombre fue

implementado a partir del 2016 por Byrne et al.

Caracteristicas fisicas: se conoce cominmente como titi de collar por el anillo de
pelo blanco alrededor de su cuello. El resto de su pelaje es oscuro (negro o café) y
en las manos pelo amarillento. Todo el cuerpo esta cubierto de pelo a excepcion de

la cara, cuya piel es negra.

Son animales muy pequenos, midiendo aproximadamente 32.5y 33.1 cm (hembras y
machos respectivamente). La longitud de su cola puede variar entre 45 y 48 cm.

Pesan entre 1100 y 1500 g.

Habitat: Se encuentran en bosques primarios y secundarios en Brasil, Colombia y

Venezuela.

Dieta: principalmente frutas y semillas. También hojas y algunos animales

(principalmente insectos).

Locomocion y habitos: son una especie diurna de habitos arboreos. Se desplazan en

cuatro extremidades y se suspenden con ayuda de su cola.
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Estructura social y vida en grupo: viven en grupos de 2 a 6 individuos aunque
generalmente se establecen en parejas mondgamas. Por lo tanto no existe una

jerarquia demarcada asi que es una especie igualitaria en vida libre.

Capuchino cariblanco (Cebus capucinus)

Taxonomia: Esta especie divergid0 dentro de la familia Cebinae hace
aproximadamente 126 MA. Se encuentran clasificados dentro del grupo de

capuchinos graciles

Caracteristicas fisicas: Cuerpo cubierto de pelo oscuro, a excepcion de la garganta
y hombros que presentan una coloracion blanca-amarillenta. Miden entre 33 y 45
cm y su cola algo equivalente (entre 35y 55 cm). Pesan aproximadamente 2.7-3.8 kg

y su cerebro 7.9 g.
Habitat: Se encuentran en los bosques lluviosos de centro américa.
Dieta: Se alimentan principalmente de frutos y hojas.

Locomociéon y habitos: Son cuadripedos de habitos diurnos y principalmente

arboreos.

Estructura social y vida en grupo: Sus grupos son multi-macho multi-hembra,

mayoritariamente compuestos por hembras.

Mono maicero o capuchino cabeza dura (Sapajus apella)

Taxonomia: Anteriormente se encontraba dentro del género Cebus, hasta que se
hizo la distincion entre capuchinos graciles y robustos (Lynch Alfaro, 2006).

Divergio dentro de la familia Cebinae hace 0.43 MA aproximadamente.
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Caracteristicas fisicas: Poseen una cresta oscura, su cuerpo esta cubierto de pelo
oscuro y grueso, en su cara desprovista de pelo la piel es oscura y grisacea. Miden
entre 35y 49 cm de largo y su cola entre 37 y 49 cm. El cerebro de un adulto puede

pesar aproximadamente 71g.

Habitat : Se encuentran en bosques lluviosos primarios y secundarios al norte y

centro de Sudamérica.

Dieta: Principalmente de frutos y semillas. También néctar, huevos y presas

animales (insectos, aves, reptiles y pequefios mamiferos).

Locomocion y habitos: especie diurna que se desplaza en cuatro patas y de habitos

principalmente arboricolas.

Estructura social y vida en grupo: Viven en grupos multi macho multi hembra en
proporciones equivalentes, de entre 8 a 14 individuos. Dentro de los grupos un
macho es dominante sobre todos, sin embargo entre los demas no existe una

jerarquia muy demarcada, por lo que puede catalogarse como igualitaria.

Mono arana de cabeza negra (Ateles geoffroyi)

Taxonomia: El género ateles divergio dentro de la familia Atelidae hace
aproximadamente 0.58 MA. Actualmente la especie Ateles geoffroyi cuenta con
cuatro subespecies. (A. geoffroyi ornatus, A. geoffroyi yucatanensis, A. geoffroyi, A.

geoffroyi vellerosus y A. geoffroyi frontatus).

Caracteristicas fisicas: Tienen un pelaje oscuro que puede variar de negro a café,

dependiendo de la subespecie, no obstante, las extremidades suelen ser
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negras.Miden entre 30 y 63 cm de largo. La longitud de la cola pude doblar el
tamano del cuerpo, llegando a medir entre 63 y 84 cm. Pueden pesar entre 6 y 9 kg,
dependiendo de su sexo, ya que los machos tienden a ser mas pesados que las

hembras.

Habitat: Se encuentran en los bosques perennifolios, bosques semi-caducifolio y

bosque de manglar. Desde México hasta Panama.

Dieta: Principalmente frutas y semillas. También consumen flores, hojas tiernas y

maduras e incluso algunas presas animales.
Locomocion y habitos: diurnos, cuadrapedos, principalmente arboricolas.

Estructura social y vida en grupo: Forman grupos de fision-fusiéon. La comunidad se
divide en subgrupos cuando los recursos escasean. Usualmente se encuentran en

grupos de 4 a 35 individuos.

Mono aullador de pelo rojo (Alouatta guariba)

Taxonomia: El género alouatta divergiéo dentro de la familia Atelidae hace

aproximadamente 0.58 MA.

Caracteristicas fisicas: Poseen un pelaje café rojizo que cubre todo el cuerpo, a
excepcion de la cara, la cual presenta piel oscura. Pesan entre 4 y 7 kg y miden

entre 56 y 92 cm de largo.

Habitat: Se encuentran en las selvas altas del sureste de Brasil y extremo noreste de

Argentina.
Dieta: Principalmente frutas maduros y hojas.

Locomocion y habitos: Es de habitos diurnos y arboricolas.
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Estructura social y vida en grupo: Vive en pequenos grupos formados por 2 a 12
individuos de ambos sexos y diversas edades, liderados por un macho dominante.
Es una especie de naturaleza despotica pues en los grupos la jerarquia esta muy

demarcada (Bramlet, 1984)



