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Eduardo Galeano, los caminos del viento (2010)
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RESUMEN

La flexibilidad en los patrones de agregacidn que caracteriza a las especies con alta dinamica de fisién-
fusidn, presumiblemente permite a los individuos modificar su contexto socio-espacial de acuerdo con la
variabilidad en su contexto ecoldgico. Sin embargo aun se conoce poco sobre la manera en que se
relacionan las decisiones de movimiento de los individuos con la variabilidad ecolégica, para dar lugar a
estos patrones de agregacion. Este trabajo presenta una investigacidn de la influencia que ejerce la vida
social sobre la manera en que los animales usan el espacio, asi como su relacién con la capacidad de los
grupos animales de ajustarse a cambios ambientales. El problema se explord desde la perspectiva de
especies organizadas en grupos que constantemente cambian su tamafio, composicién y cohesion,
conocidas como especies con alta dindmica de fision-fusion. En particular, se hizo un andlisis enfocado a
entender la relacidn entre el uso del espacio y la estructura social en un grupo de monos arafia (Ateles
geoffroyi) en vida libre. Se examinaron los patrones socio-espaciales de individuos adultos del grupo
para evaluar los cambios entre periodos de abundancia y escasez de frutos en: el tamafo de las areas
utilizadas, el tamafio de las agrupaciones (subgrupos) y en la ocurrencia de asociaciones espaciales
(basadas en la interseccién de las dreas de uso) y espacio-temporales (basadas en la co-ocurrencia de
individuos en un mismo subgrupo) entre individuos. Los resultados indicaron un uso mds concentrado
del espacio, un aumento en la gregariedad individual y una mayor tasa de asociaciones espacio-
temporales en las temporadas de mayor abundancia de frutos, en congruencia con un aumento en la
influencia de procesos pasivos de agregacion. Sin embargo, los resultados también indicaron
asociaciones activas en todos los periodos analizados, que podrian estar influenciando las decisiones
individuales de uso de espacio, particularmente para las hembras. En conjunto, los patrones socio-
espaciales de los monos arafia parecen reflejar cambios tanto en el contexto ecoldgico como social de

los individuos.



ABSTRACT

The flexibility in grouping patterns which characterize species with high fission-fusion dynamics,
presumably allows individuals to adjust their socio-spatial context according to variability in their
ecological context. However, knowledge on how individual movement decisions relate to ecological
variation and give rise to the observed grouping patterns is still scant. In this thesis | investigated the
influence of social life on animal space-use and its relationship with the ability of animal groups to cope
with environmental change. | explored the problem for species organized in groups which constantly
change their size, composition and cohesion, known as species with high fission-fusion dynamics. In
particular, | present an analysis directed to understand the relationship between space-use and social
structure in a group of free-living spider monkeys (Ateles geoffroyi). | examined the socio-spatial
patterns of adult individuals from the group, to evaluate changes from fruit-scarce to fruit-abundant
periods in the size of the areas used, the size of monkey aggregations (subgroups) and in the occurrence
of two types of association measures: spatial (based on the overlap of the areas used) and spatio-
temporal (based on the co-occurrence of individuals in the same subgroup). Results indicated a more
concentrated use of space, increased individual gregariousness and higher spatio-temporal association
rates in the fruit-abundant seasons, as is compatible with an increase in passive associations.
Nevertheless, results also suggested active associations in all the periods analyzed, which may influence
individual space-use decisions, particularly for females. Altogether, the socio-spatial patterns of the
spider monkeys seem to reflect temporal changes in both the ecological and social contexts experienced

by individuals.



Juan Canul: “Ayer llovié dinero”
Yo: ¢Por qué?
Juan Canul: “Con las lluvias llegan las flores y con ellas

su miel que permite que las abejas trabajen”



INTRODUCCION

En la actualidad, mds del 50% de la superficie terrestre y una creciente proporcion de los mares del
planeta se encuentran bajo algun tipo de manejo humano (Halpern et al. 2008; Ellis et al. 2010). Los
efectos del grueso de estas actividades han alcanzado a todos los ecosistemas de la Tierra, directa o
indirectamente, impulsando lo que se conoce como cambio global® (Vitousek 1994; Vitousek et al. 1997;
Tylianakis et al. 2008; IPCC 2014; Waters et al. 2016). Asimismo, han generado una realidad econdmica
de consumo acelerado e inequidad en la que menos del 1% de la poblacidn del planeta concentra mas
del 45% de la riqgueza monetaria (Credit Suisse Research Institute 2015; Ehrlich y Ehrlich 2016). Esta
realidad aumenta la vulnerabilidad de poblaciones humanas de todo el mundo y las presiones sobre las
especies, ecosistemas y socioecosistemas de los cuales depende su supervivencia (Berkes y Folke 1994;
Costanza et al. 1997; Foley 2005; Morton 2007; Fisher y Christopher 2007; Lin et al. 2008; Bellon et al.
2011; Cardinale et al. 2012; Dennig et al. 2015; Barnosky et al. 2016). Uno de los resultados de estas
presiones es la pérdida de biodiversidad, que se hace evidente en la desaparicién global de

comunidades vegetales y fauna (Pimm et al. 1995; Sala et al. 2000; Eisner et al. 2016).

Usando la terminologia de Dirzo et al. (2014), estamos viviendo la “defaunacién del Antropoceno”,
caracterizada por una preocupante reduccidon y desaparicion de poblaciones de vertebrados e
invertebrados alrededor de todo el mundo (Dirzo et al. 2014; McCauley et al. 2015). Esta defaunacidon va
acompafiada de la pérdida de servicios ambientales como la polinizacién (Potts et al. 2010) y dispersion
de semillas (Kurten 2013), de los cuales depende la estructura de los ecosistemas y el sostén de muchas

comunidades humanas (Costanza et al. 1997; Sala et al. 2000; Foley 2005; Bascompte y Jordano 2007;

1 Alteracion de la estructura y funcién del planeta por la interaccién de diversos componentes de cambio
ambiental, derivados parcial o completamente de actividades humanas incluyendo: alteraciéon de ciclos
biogeoquimicos (particularmente los de carbono y nitrégeno), cambios en la cobertura de suelos, distribucion
global de compuestos organicos sintéticos como DDT y clorofluorocarbonos, explotacion de poblaciones silvestres,
invasiones bioldgicas por especies exoticas y cambio climatico (Vitousek 1994; Tylianakis et al. 2008).
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Potts et al. 2010; Dirzo et al. 2014). Asi, la pérdida de especies de animales puede alterar la dindmica de
los ecosistemas y generar desabasto de alimentos, pobreza y mas defaunacion (Fisher y Christopher
2007; Williams et al. 2010; Hooper et al. 2012; Dirzo et al. 2014). Ante este escenario, existe una
creciente demanda de informacién e involucramiento de los ecélogos animales en la identificacidon de
problemas y en el desarrollo de estrategias de manejo de los recursos naturales que favorezcan la
resiliencia de las poblaciones animales, sus ecosistemas y las poblaciones humanas que subsisten gracias
a ellos (Vitousek 1994; Dietz et al. 2003; Linklater 2004; Sgro et al. 2011; Caro y Sherman 2013;

Robertson et al. 2013; Sih 2013).

Los animales interactian con su medio a través de la conducta. La diversidad y plasticidad de su
repertorio conductual se pueden ver como soluciones que les han permitido sobrevivir y reproducirse
interactuando con su ambiente a lo largo de su historia evolutiva (Tennie et al. 2009; Mery y Burns 2010;
Krebs et al. 2012; Rodriguez et al. 2013; van Schaik 2013). Por lo tanto, la efectividad de estas soluciones
estd asociada a un intervalo de condiciones ecoldgicas y sociales que puede ser mds o menos amplio
(Mery y Burns 2010; Snell-Rood 2013; Palkovacs y Dalton 2015). Por ejemplo, los machos del escarabajo
joya (Julodimorpha bakewelli) identifican parejas sexuales a partir de caracteristicas de la coloracion de
las hembras. Este sistema es efectivo siempre y cuando resulte en cépulas entre machos y hembras. Sin
embargo las caracteristicas que activan la reacciéon de los machos también son producidas por algunos
tipos de vidrio, llevandolos a tratar de copular con botellas de cerveza (Gwynne y Rentz 1983; figura 1).
El estudio de la conducta permite entender las condiciones que necesitan los animales para sobrevivir y
reproducirse, la manera en que responden a los estimulos de su ambiente y su papel para mantener la
funcionalidad de los ecosistemas (Bascompte y Jordano 2007; Chaves y Stoner 2010; Kurten 2013; Snell-

Rood 2013). Asimismo, la investigacion conductual aporta informacion sobre los limites de variabilidad
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ambiental que pueden soportar los individuos antes de expresar conductas que reducen su adecuacién?,
o de carecer por completo de alternativas para sobrevivir (Stephens y Sutherland 1999; Kokko y

Sutherland 2001; Schlaepfer et al. 2002; Robertson et al. 2013).

Aunque aun de manera incipiente, el conocimiento conductual ha demostrado su utilidad para entender
problemas de manejo y conservacion animal como las trampas ecoldgicas y el efecto Allee (Kokko y
Sutherland 2001; Molndr et al. 2008; Berger-Tal et al. 2011; Sih et al. 2011; Tobin et al. 2011; Tuomainen
y Candolin 2011; Caro y Sherman 2012; Robertson et al. 2013; Sih 2013; Sanderson et al. 2014). Ademas,
ha contribuido al desarrollo y ajuste de estrategias de accién como para control de plagas agricolas e
invasiones bioldgicas (Dunkelblum et al. 1981; Moore et al. 2008; Tobin et al. 2011), manejo de especies
en cautiverio o en entornos urbanos (Rhodes et al. 2006; McCowan et al. 2008), programas de
reproduccidn y reintroduccién de especies (Clout et al. 2002; Shier 2006; Scott Keogh 2009), y disefio de
corredores bioldgicos y areas de conservacion (Bingham y Noon 1997; Linnell et al. 2001; Knowlton y

Graham 2010).

Como parte de un programa doctoral en Ciencias en Conservacién y Aprovechamiento de los Recursos
Naturales, el presente trabajo busca hacer una contribucién desde la ciencia basica a entender cémo la
vida social influye la manera en que los individuos usan el espacio y la capacidad de los grupos animales
de ajustarse a cambios ambientales. El problema se exploré desde la perspectiva de especies
organizadas en grupos que constantemente cambian su tamafo, composicidon y cohesion, conocidas
como especies con alta dindmica de fisidn-fusion. En particular, el andlisis se enfocd a entender Ila
relacién entre el uso del espacio y la estructura social en un grupo de monos araia (Ateles geoffroyi) en

vida libre.

2 En el estudio de la conducta animal, el término adecuacidn se refiere al éxito reproductivo de un individuo,
generalmente como funcion de su sobrevivencia y fecundidad. Es equivalente al término fitness en inglés (Soberdn
Mainero 1999).
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El trabajo comienza con una revisidn que presenta consideraciones sobre la vida grupal en animales y
propone que ésta expande el espacio de alternativas posibles para que los individuos interactien con su
ambiente. Posteriormente se hace una revisiéon de factores determinantes de la manera en que los
animales usan el espacio, que concluye haciendo énfasis en la relacion entre uso de espacio y
organizacién social. Esto va seguido de un analisis sobre estructura socio-espacial en especies con alta
dinamica de fisidn fusién usando datos empiricos de patrones de uso de espacio y agrupacién en monos
arafia. Su objetivo es entender los factores y mecanismos que influyen sobre la manera en que los
individuos se organizan social y espacialmente. Esto se hizo a partir de la descripcion de cambios
estacionales en los patrones de co-ocurrencia espacial y espacio-temporal de los individuos. El trabajo
concluye con un recuento breve de sus aportes al conocimiento de los monos arafia, con algunas

consideraciones metodoldgicas y recomendaciones para investigaciones futuras.
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Figura 1. Ejemplos de respuestas conductuales desfavorables para la reproduccién y supervivencia,
desencadenadas por objetos evolutivamente novedosos que actlan como trampas al estimular reacciones
dirigidas a un blanco inapropiado. A) Rana arboricola (Osteopilus septentrionalis) ingiriendo una luz decorativa que
asemeja la sefial bioluminiscente de sus insectos presa. B) Albatros de patas negras (Phoebastria nigripes) muerto
por la ingestion de basura pequefia y colorida similar a sus fuentes de alimento. C) Escarabajo joya (Julodimorpha
bakewelli) macho intentando copular con una botella de cerveza que produce colores y reflexiones de cualidades
parecidas a las claves visuales usadas en el contexto de busqueda de pareja. D) Insectos del orden Ephemeroptera
cubriendo, aparedndose y ovipositando en una ventana de vidrio que refleja luz polarizada horizontalmente, su
primera clave de seleccién de habitat, utilizada para encontrar cuerpos de agua naturales. Figura y descripcion
tomadas de Robertson et al. (2013) con fotografias de James Snyder (A), Chris Jordan (B), Darryl Gwynne (C) y Will
Millne (D).
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CAPITULO I. La vida en grupo como

espacio de posibilidades.




“..aquellas comunidades que encierran la mayor cantidad de miembros
que simpatizan entre si, florecerdan mejor y dejardn mayor cantidad de
descendientes.

Es, sin embargo, imposible decidir en muchos casos si ciertos instintos
sociales han sido adquiridos a través de seleccion natural o, si son el
resultado indirecto de otros instintos y facultades, tal como la simpatia,
la razdn, la experiencia y una tendencia a la imitacion o, nuevamente, si
son simplemente el resultado de hdbitos mantenidos por largo tiempo.”

Charles Darwin, El origen del hombre y la seleccién en relacién al sexo (1874)

“Si bien comenzamos a estudiar los animales no tnicamente en los
laboratorios y museos sino en el bosque, en los prados, en las estepas y
en las zonas montafosas, en sequida observamos que, a pesar de que
entre diferentes especies y, en particular, entre diferentes clases de
animales, en proporciones sumamente vastas, se sostiene la lucha y el
exterminio, se observa, al mismo tiempo, en las mismas proporciones, o
tal vez mayores, el apoyo mutuo, la ayuda mutua y la proteccion mutua
entre los animales pertenecientes a la misma especie o, por lo menos, a
la misma sociedad. La sociabilidad es tanto una ley de la naturaleza
como lo es la lucha mutua.”

Pyotr Kropotkin, El apoyo mutuo, un factor de la evolucion (1902).

“Hasta que una explicacidn tedrica —basada en eleccion humana- para
las empresas auto-organizadas y auto-gobernadas esté completamente
desarrollada y aceptada, las grandes decisiones que definen politicas
continuardn procediendo bajo el supuesto de que los individuos no
pueden organizarse a si mismos y que siempre necesitan ser
organizados por autoridades externas.”

Elinor Ostrom, El Gobierno de los bienes comunes (1990).

“Cuando las telarafias se unen, pueden atar a un leén.”

Proverbio Etiope.
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La vida en grupo es un fendmeno frecuente entre los animales, reflejando también lo que pueden ser
principios organizativos de la vida en todos sus dominios y niveles. Esto sugiere que vivir en grupo es
una alternativa que permite a los individuos resolver problemas de sobrevivencia (aprovechamiento de
energia) y reproduccién (transmisién de informacion). Sin embargo, los modelos tradicionales
frecuentemente predicen que la vida grupal es inestable debido al riesgo de que el grupo sea invadido
por mutantes con estrategias que aprovechan los beneficios de agregarse sin asumir los costos. Este
capitulo hace una revisidn no exhaustiva de este aparente dilema evolutivo y algunas explicaciones que
buscan dar respuesta a las diversas expresiones de vida grupal que se observan en la naturaleza. Se
presta particular atencién a propuestas ofrecidas desde el enfoque de los sistemas complejos que
resaltan la relevancia de las propiedades emergentes de la vida en grupo como caracteristicas
potencialmente funcionales que pueden ampliar el espacio de soluciones posibles para resolver
problemas adaptativos. Los beneficios sinérgicos de adecuacién que pueden resultar de estas soluciones
minimizan los costos competitivos dando paso a la posible estabilizacion de estructuras grupales.
Algunas de éstas caracteristicas, como la estructura y el tamafio del grupo, pueden ser aprovechadas
por los individuos para obtener informacion que reduce su incertidumbre sobre el medio,
permitiéndoles ajustar sus estrategias conductuales para modificarlo y para hacer un uso mas eficiente
de los recursos disponibles. Finalmente, se discute brevemente la dindmica de fision-fusion como
posible sistema de estudio para entender la manera en que los individuos pueden extraer informacion a

partir de estructuras grupales.

Patrones espaciales
Al observar un conjunto de animales de una poblacién, frecuentemente se puede notar que los

individuos no usan el espacio de manera aleatoria, sino que forman patrones de organizacion espacial y
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temporal (Johnson y Prairie 1980; Bérger et al. 2006; Kie et al. 2010; Tucker et al. 2014; Villalobos y
Rangel 2014). La distribucién de los corales en un arrecife (Done 1982), la sincronia en los despliegues
luminosos de luciérnagas como Pteroptyx malaccae (Buck y Buck 1968), las agregaciones estacionales de
ballenas jorobadas (Megaptera novaeangliae: Calambokidis et al. 2008) o los “rios” de personas que se
forman dentro de una multitud (Helbing et al. 2001) son ejemplos de este tipo de estructuras dinamicas
(Flack 2014; figura 1.1). Existen multiples factores que pueden intervenir para dar origen y forma a estos
patrones, que tienen que ver con la historia evolutiva, las caracteristicas individuales y las interacciones
tanto ecoldgicas como sociales que determinan el flujo de informacién en un sistema (Sumpter 2006;
Nathan et al. 2008; Borger et al. 2008; Knowlton y Graham 2010; Hemelrijk 2013). Algunos de estos
factores incluyen la estructura del habitat y los cambios en la disponibilidad de recursos relevantes para
los individuos (Johnson y Prairie 1980; te Boekhorst y Hogeweg 1994; Valiente-Banuet et al. 1996; Boyer
et al. 2006; Baguette y Van Dyck 2007; Willems et al. 2009; Boyer y Walsh 2010; Asensio et al. 2012a); la
viscosidad poblacional® (Mitteldorf y Wilson 2000; Wolf y Trillmich 2008; Grabowska-Zhang et al. 2016);
la agregacion de individuos en torno a recursos de interés comun (Chapman 1989b; Johnson et al. 2002;
Ramos-Fernandez et al. 2006; Nowak et al. 2010); la evasién de depredadores (Bumann et al. 1997; Hill
y Lee 1998; Axelsen et al. 2001; Lee 2006; Willems y Hill 2009); la atraccién o repulsién, indistinta o
diferencial entre individuos de la misma especie (Hemelrijk 1998; Couzin y Krause 2003; Vugt 2006; King
et al. 2008; Sueur y Petit 2008; Murray et al. 2008; Evers et al. 2011; Giuggioli y Potts 2013; Franks et al.
2016); la variacion en caracteristicas y estados individuales como la capacidad de movimiento,
propension al escape o el nivel de hambre (Furrer et al. 2012; Perony y Townsend 2013; Gonzalez-Bernal
et al. 2014) y el acceso heterogéneo a informacion sobre el medio (Franks et al. 2002; Couzin et al. 2005;

Couzin 2009; Pearce et al. 2014).

3 Dispersién limitada que aumenta la relacién genética entre vecinos
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Sea cual sea su origen, estos patrones espacio-temporales condicionan la probabilidad de interaccion
entre individuos, simplemente por su ubicacidn espacial. Esto puede dar lugar a “grupos” (sensu Wilson
1975) o conjuntos de individuos con una mayor frecuencia de interacciones entre si que con el resto de
la poblacién (Hemelrijk 2000; Ramos-Fernandez et al. 2006; Evers et al. 2011; Mourier et al. 2012; Puga-
Gonzalez et al. 2015). Estos grupos pueden generar costos para sus miembros, derivados de factores
como la competencia por recursos limitados o la transmisién de patdégenos (Molvar y Bowyer 1994; Coté
y Poulin 1995; Godfrey et al. 2009). Pero, dependiendo de las condiciones ecoldgicas y la manera en que
los individuos interactdan con su ambiente (el nicho ecoldgico y social de la especie), estos grupos
también pueden conferir ventajas que aumenten la adecuacidon individual, como reducir el riesgo de
depredacion, aumentar la capacidad de encontrar y acceder a recursos como alimento, parejas o
refugios, o permitir la modificacion del hdabitat haciéndolo mds propicio para su sobrevivencia y
reproduccion (Alexander 1974; Levins y Lewontin 1985; Odling-Smee et al. 2003; Flack et al. 2006; Krebs
et al. 2012). Por ejemplo, Calvert et al. (1979) encontraron que la tasa de depredacion de aves sobre
mariposas monarca (Danaus plexippus) en sus agregaciones invernales fue inversamente proporcional al
tamafio de la colonia. Por otra parte, la caceria en grupo aumenta el éxito de captura para carnivoros
como leones (Panthera leo; Stander 1992) y hienas (Crocuta crocuta; Holekamp et al. 1997), ademas de
permitirles acceder a presas mas grandes que su propio tamafio. Los beneficios de la capacidad de
modificar el ambiente como producto de la agrupacion se ilustran en el estudio de Paquet et al. (2016)
quienes observaron una correlacidn positiva entre la temperatura de los nidos comunales del ave
Philetairus socius y el nimero de individuos anidando juntos. Las aves en agregaciones mds grandes
pasaron menos tiempo en temperaturas menores a un umbral critico, debajo del cual se dispara el costo
energético de la termorregulacion. Asimismo, las lombrices de tierra alteran quimicamente el suelo, de
modo que se estimula su reproduccion, y esta capacidad aumenta con el ndmero de individuos

coexistiendo en un area (Odling-Smee et al. 2003).
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Si se conjuntan condiciones en las que las ventajas de agruparse no se ven superadas por los costos,
éstas pueden permitir o favorecer la persistencia de los grupos y la aparicion de conductas de
agregacion (Alexander 1974; Nowak et al. 2010). Esta es la base para el desarrollo de redes de
comunicacion reciproca y relaciones de cooperacién, que se han resaltado como caracteristicas
generalizadas de la vida social (Wilson 1975; Costa y Fitzgerald 1996; Nowak et al. 2010; van Veelen et
al. 2010) y que, lejos de ser exclusivas de animales, se extienden a todos los niveles de organizacion de
la vida (Capra 2007; Flack 2014; Miramontes y DeSouza 2014). En consecuencia, el origen y dindmica de
los grupos son temas centrales para entender la evolucién de la socialidad, sus distintas manifestaciones
en los sistemas sociales animales (Alexander 1974; Rainey y Rainey 2003; Nowak et al. 2010) y los

principios organizativos de los sistemas vivos en general.

Figura 1.1. Ejemplos de patrones espacio-temporales en grupos animales representados en fotografias de
Sebastido Salgado. A) Rebafio de renos (Rangifer tarandus) en marcha a lo largo de la tundra siberiana. B) Flujos de
personas en una estacién de tren en Bombay, India. C) Agregaciones reproductivas de foca elefante del sur
(Mirounga leonina) y pingliino rey (Aptenodytes patagonicus) en la isla Georgia del sur. D) Grupo de elefantes
africanos (Loxodonta africana) en marcha. La organizacién multinivel de esta especie es otro ejemplo de estructura
espacio-temporal (Wittemyer et al. 2005).
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Complejidad natural

La vida en grupo y la cooperacion parecen ser regularidades fundamentales en la organizacion de los
sistemas vivos (Capra 2007; Miramontes y DeSouza 2014). Desde el conjunto de moléculas de una célula
(Ge et al. 2003), hasta las comunidades de especies que coexisten en los ecosistemas del planeta
(Bascompte 2010), se observan redes dinamicas de interacciones produciendo patrones colectivos o
expresiones de “orden” como las que se observan en la figura 1.1 o los que se pueden percibir en la
forma de una mazorca de maiz, o en la musica de un conjunto de voces cantando en harmonia (Kitano
2002; Cohen 2006; Capra 2007; Couzin 2009; Alvarez-Buylla et al. 2010; Krakauer et al. 2014). Las redes
son una caracteristica comun de los sistemas vivos a todas escalas, en los que encontramos multiples
componentes interconectados transfiriendo materia, energia y/o informacion entre si y al medio en el
que se encuentran (Capra 2007; Flack 2014). El enfoque predominantemente reduccionista de la
biologia del ultimo siglo nos ha aproximado a entender dichos sistemas a partir de sus componentes
aislados (Nagel 1998; Rose 2000; Rosenberg 2001; Suarez 2005; Brandt y Love 2015). Sin embargo, las
muchas preguntas que no han encontrado respuesta desde esta perspectiva, han conducido a reconocer
la relevancia de las redes de interacciones y sus consecuencias para los procesos bioldgicos (Kitano
2002; Ge et al. 2003; Gould 2004; Van Regenmortel 2004; Couzin et al. 2005; Cohen y Harel 2007; Flack
2014; Krakauer et al. 2014). Tal vez uno de los ejemplos mas icdnicos se deriva del proyecto del genoma
humano (International Human Genome Sequencing Consortium 2001), cuyos aprendizajes han
impulsado un cambio de concepcién respecto al genoma (Cohen y Weizmann 2009). El proyecto partié
de una visidn generalizada del genoma como un programa computacional que controlaba el desarrollo
del organismo y sus respuestas al ambiente. Esto hubiera permitido, por ejemplo, encontrar la raiz de
las enfermedades o el envejecimiento y practicamente conocer el fenotipo y el historial médico de una

persona, a partir de su secuencia genética (Cohen y Weizmann 2009). Sin embargo, la revelacion de la
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secuencia genética humana no generd la decodificacién esperada para entender (y atender) las
enfermedades del mundo, pero si permitié dejar en claro que la expresién de los genes puede verse
modificada por diversos procesos externos a la secuencia de ADN (procesos epigenéticos). Entre otras
cosas, estos procesos pueden hacer que un mismo gen de lugar a distintas proteinas y a proteinas con
distintas configuraciones funcionales que, ademas, pueden ser modificadas quimicamente y adquirir
nuevas funcionalidades por procesos independientes al gen que las codificé (Cohen y Harel 2007). A
partir de esto, se ha puesto creciente atencidn al genoma desde una visidn sistémica (Kitano 2002; Van
Regenmortel 2004; Cohen y Weizmann 2009). De concebirse fundamentalmente como un “manual de
ensamblaje” o programa, cuya ejecucion precisa debia explicar a los organismos, se ha dado mayor
cabida a propuestas que se alejan del determinismo genético (ver Levins y Lewontin 1985, p. 89, para
una discusidn sobre este asunto). Por ejemplo, usando la metafora de un mapa carretero, Kitano (2002)
plantea que no basta conocer las relaciones entre genes y proteinas para entender a un organismo; si
bien el mapa acota posibilidades, per se no define los patrones de trafico. Por su parte, Cohen y
Weizmann (2009) se refieren al genoma como un reservorio de informaciéon cuyo significado se
determina a través de interacciones dindmicas que varian (y con ellas también el significado)
dependiendo del contexto en el que ocurren. Es decir, el desarrollo de un organismo depende de
multiples interacciones entre las cuales los genes juegan sélo una parte, que ademas puede modificarse
dependiendo de las condiciones del ambiente interno y externo del individuo, de la manera en que éstas

son transformadas por el individuo mismo y del azar (Levins y Lewontin 1985).

El caso del genoma humano busca ilustrar un fendmeno que no es exclusivo del desarrollo de los
organismos: “el todo es mas que la suma de sus partes”. La dindmica de los procesos de interaccidn y su
efecto sobre los componentes mismos de un sistema vivo y el medio en el que interactian (el cual a su
vez tiene un efecto sobre los componentes y las interacciones), pueden dar lugar a propiedades

emergentes que no se pueden predecir conociendo Unicamente las caracteristicas de los componentes
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del sistema o incluso sus reglas individuales de interaccién (Levins y Lewontin 1985; Couzin y Krause
2003; Cohen 2006; Bascompte y Jordano 2007; Bradbury y Vehrencamp 2014; Davila-Velderrain et al.
2015). Por lo tanto, estas propiedades limitan la posibilidad de explicar un sistema y sus caracteristicas a
partir de observar Unicamente a los componentes de manera individual, haciendo necesario examinar la
dinamica de las interacciones entre componentes y entre el conjunto y su medio, para entenderlo.
Aunque sabemos que el ser humano tiene la capacidad de sufrir la muerte de alguien querido, crear
representaciones abstractas de la naturaleza o disfrutar una caricia, dificilmente se encontrarian y
explicarian estas caracteristicas a partir sélo del estudio de los genes, células u drganos que nos
conforman. Asimismo, poco se podria aprender sobre la cultura a partir del estudio de individuos
aislados ya que es una propiedad de grupos de individuos. En este caso, la escala individual es
inapropiada mientras que caracteristicas grupales como las relaciones entre individuos han permitido
entender el surgimiento, variacidon y permanencia de procesos culturales (Whitehead y Lusseau 2012;

Cantor y Whitehead 2013; Hasenjager y Dugatkin 2015).

Muchas de estas propiedades emergentes se materializan en patrones espaciales, algunos de los cuales
involucran una estrecha integracidon y coordinacidn de componentes conformando un “todo” que
reconocemos como niveles de organizacion de la vida, por ejemplo células, érganos, organismos o
colonias de organismos (Cohen y Harel 2007; Ingram et al. 2013; Krakauer et al. 2014; Bradbury y
Vehrencamp 2014). Estas expresiones de orden no se limitan a estructuras espaciales basadas en
materia, también se encuentran en estructuras temporales constituidas de informacién (Flack 2014). Tal
es el caso de las estructuras sociales que no se pueden inferir con observar a un grupo en un momento
determinado, sino que son el resultado de un historial de interacciones entre individuos, conformando
una propiedad estadistica de los grupos (Flack 2012; Flack 2014). Flack (2012) propone que este tipo de
estructuras puede ser utilizada por los individuos para extraer informacion que reduce su incertidumbre

sobre el ambiente y aumenta su capacidad de modificarlo, segiin sus motivaciones y necesidades. Por
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ejemplo, a partir de la red de sefiales de sumisidon en un grupo de macacos cola de cerdo (Macaca
nemestrina) Flack (2012) construyd la estructura de poder* del grupo y encontrd que ésta produjo
mejores predicciones sobre el resultado de peleas subsecuentes, que el desenlace de las Ultimas peleas
previas. Con esto argumenta que la estructura de poder reduce la incertidumbre de los individuos sobre
el desenlace de una interaccién al permitirles predecir el costo de una pelea y usar esa informacion para

decidir cdmo comportarse.

éPor qué importa la socialidad animal?

La conducta social es un tema de continuo interés desde hace mas de 50 afios. Por un lado, esto se debe
al papel que pudo jugar el sistema social durante nuestra evolucién (Hinde 1976; Bowles 2009; Boyd y
Richerson 2009; Laland et al. 2010; Boyd et al. 2011; Sumner y King 2011; Gintis 2012; Whitehead y
Lusseau 2012) y a la relacién directa de la vida social con problemas actuales de nuestra especie y
nuestra capacidad de resolverlos (Krause et al. 2010; Boyd et al. 2011), como en el manejo de los bienes
comunes (Dietz et al. 2003; Ostrom 2008) o en asuntos de salud publica (p. ej. Christakis y Fowler 2007).
Por otra parte, las relaciones de cooperacidén que caracterizan la vida social no siempre han encontrado
explicacion en el marco de la nueva sintesis evolutiva, continuamente desatando debates cientificos
(West et al. 2007a; West et al. 2007b; West et al. 2008; Wilson 2008a; Nowak et al. 2010; Wade et al.
2010). Esto se debe a que la persistencia de conductas cooperativas en muchos grupos animales desafia
los supuestos generalizados de que la seleccidon natural necesariamente actua en favor de la adecuacién
del organismo, que los individuos son sélo objetos y no sujetos de la evolucién, que la competencia es el

principal proceso que determina las estrategias favorecidas por la seleccién natural y que el Unico

4 En el estudio de Flack (2012), el poder de un individuo consiste en el consenso entre los miembros del grupo
respecto a su capacidad de utilizar la fuerza para ganar una pelea.
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mecanismo de herencia es genético (Levins y Lewontin 1985; Vrba y Gould 1986; Wilson y Wilson 2007;
Krebs et al. 2012; Laland et al. 2014; Miramontes y DeSouza 2014). Como consecuencia, la teoria
evolutiva se ha visto obligada a expandirse para dar cabida y explicacién a conductas que
aparentemente fueron seleccionadas por el beneficio que le confieren a otros, incluso en supuesto
detrimento de la adecuacién propia (Avilés 1999; Lehmann y Keller 2006; Clutton-Brock 2009; Voelkl y

Kasper 2009; Gomez-Gardefies et al. 2012; Miramontes y DeSouza 2014; Szathmary 2015).

En esta expansion, se ha resaltado la relevancia de la capacidad que tienen las especies para modificar
su ambiente ecoldgico y social, de modo que no sdlo se adaptan a su medio, sino que lo construyen,
transformando con ello las presiones selectivas a las que estdn sujetas (Levins y Lewontin 1985;
Lewontin 1999; Odling-Smee et al. 2003; Flack et al. 2006; Laland et al. 2014). Asimismo, se le ha
prestado creciente atencién al estudio de los grupos animales como sistemas complejos, entendiendo
sus caracteristicas como propiedades emergentes (derivadas de la manera en que interactian los
individuos), lo cual podria ofrecer explicaciones mas parsimoniosas para la socialidad animal y la
organizacioén de los sistemas vivos en general (Hemelrijk 2002; Couzin y Krause 2003; Barrett et al. 2007;
Flack 2012; Flack 2014; Miramontes y DeSouza 2014). Ademas, ha retomado fuerza la discusion sobre la
relevancia de la seleccién natural operando en niveles superiores al organismo, ahora en el marco de la
selecciéon multinivel® (Gould y Lloyd 1999; Okasha 2005; Wilson 2008a; Nowak et al. 2010a; Szathméry

2015).

5 A diferencia de la teoria de adecuacién inclusiva que divide los efectos de la seleccién natural en directos e
indirectos, la seleccidn multinivel los separa en un componente intra-grupal y otro inter-grupal (Okasha 2005).
Aunque ambas producen resultados matematicamente equivalentes, se considera que la ultima es mads
generalizable (West et al. 2008; Wilson 2008; Wade et al. 2010; Gardner et al. 2011; Szathmary 2015, aunque
véase objecion en respuesta a Wild et al. 2009) y representa un marco teérico mas apropiado para entender
procesos evolutivos entre distintos niveles de organizacion (p. ej. unicelular a multicelular) En el estudio de los
sistemas sociales animales, esto permite capturar distintos grados de integracion grupal, desde conjuntos de
individuos para los cuales el grupo funciona como uno de los elementos que dan forma a su ambiente, hasta
sociedades en las que el grupo se vuelve sujeto de seleccidn natural y el éxito reproductivo de sus componentes es
completamente dependiente de la reproduccion del grupo (Okasha 2005; Szathmary 2015).
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Propiedades como el tamarfio de grupo (Hill y Lee 1998; Kokko et al. 2001), la estructura social (Shier
2006; Flack et al. 2006; Wittemyer et al. 2007; Murray et al. 2007; King et al. 2008; Voelkl y Noe 2008),
la “inteligencia de grupo” (Dyer et al. 2008; Couzin 2009; Krause et al. 2010), la transmision cultural
(Laland et al. 2010; Cantor y Whitehead 2013; Cantor et al. 2015) y la cooperacién misma (Jain y Krishna
2001; Rainey y Rainey 2003; Voelkl y Kasper 2009; Gémez-Gardeiies et al. 2012), son caracteristicas que
afectan la adecuacién de los individuos, modifican su contexto selectivo y potencialmente determinan la
capacidad adaptativa de muchas especies, incluyendo el ser humano (Boyd y Richerson 2009; Boyd et al.
2011; Robertson et al. 2013). El efecto Allee, que involucra una relacién positiva entre la adecuacién
individual y el nimero de conespecificos en un grupo, ejemplifica cdmo una caracteristica grupal no sélo
favorece la adecuacién individual, sino que la restringe en funcién del ambiente social (Stephens y
Sutherland 1999). En este caso, la viabilidad de los grupos depende de un tamafio minimo por debajo
del cual se interrumpen las interacciones necesarias para la sobrevivencia y reproduccién, aumentando
su probabilidad de extincién (Young y Isbell 1994; Courchamp et al. 1999; Courchamp y Macdonald
2001). Las especies sociales son particularmente susceptibles a este efecto, por ejemplo aquellas en las
gue el tamano o densidad del grupo reduce el riesgo de depredacién (p. ej. la mojarra de agalla azul,
Lepomis macrochirus; Coté y Gross 1993), aumenta el éxito de forrajeo (p. ej. perro salvaje, Lycaon
pictus; Somers et al. 2008) o permite la sobrevivencia de las crias (p. ej. suricata, Suricata suricata,
Clutton-Brock et al. 1999). Fenémenos como el efecto Allee, derivados de la manera en que se organizan
los individuos en el espacio, han mostrado la relevancia del comportamiento y los sistemas sociales en la
capacidad de las poblaciones animales de responder a cambios ambientales (Brashares 2003; Shier
2006; Moore et al. 2008; Knowlton y Graham 2010; Berger-Tal et al. 2011; Sih et al. 2011; Robertson et
al. 2013; Sih 2013). Esta atencion se ha agudizado ante el creciente impacto de las actividades

antropogénicas en todos los ecosistemas del mundo (Vitousek et al. 1997; Stephens y Sutherland 1999;
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Bradshaw y Holzapfel 2006; Halpern et al. 2008; Somers et al. 2008; Brook et al. 2008; Tuomainen y

Candolin 2011; IPCC 2013; Kappeler et al. 2013; Robertson et al. 2013; Sih 2013).

El dilema de la vida en grupo
Desde una perspectiva evolutiva “egoista” que supone que la seleccién natural tiende a favorecer
conductas dirigidas a maximizar la reproduccién y sobrevivencia individual, se podria esperar que los
grupos tendieran a disgregarse por el costo competitivo que implican para sus miembros (Krebs et al.
2012). Esto se debe a que la ocurrencia conjunta de dos o mas individuos con necesidades muy
similares, da lugar a intereses en conflicto que derivan en competencia (Conradt y Roper 2005; Dyer et
al. 2008; Kerth 2010; Krebs et al. 2012). Presumiblemente, esto favoreceria cambios evolutivos en
beneficio del individuo antes que el grupo y por lo tanto operaria en contra de caracteristicas que
permitirian el desarrollo de grupos estables y cualquier grado de coordinacidn colectiva (Rainey y Rainey
2003; West et al. 2007a). Para ilustrar este problema se puede imaginar a tres perros hambrientos,
conjuntamente tratando de entrar a una cocina donde hay un pedazo de carne sobre una mesa. Por un
momento coincide su interés por atravesar la puerta de bejuco que les impide entrar y juntos se ocupan
de hacer un hoyo, sin conflicto alguno. Pero una vez destruida la barrera, cada perro intenta acaparar el
pedazo de carne y comerlo, por lo que los intereses individuales entran en conflicto, generando

competencia que lleva al acaparador a alejarse de los otros.

A pesar de los intereses en conflicto, en la naturaleza se ve una gran diversidad de grupos con distintos
grados de estabilidad y conductas cooperativas en las que los individuos incluso se especializan en
tareas que componen acciones colectivas, como los grupos de caceria observados por Stander (1992) en

leonas (Flack 2012; Hemelrijk 2013; Miramontes y DeSouza 2014). Tal vez uno de los ejemplos mas
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complejos de grupos animales se observa en los insectos eusociales® como Pogonomyrmex barbatus
(Wilson 1975; Gordon 2003; Nowak et al. 2010). Estas hormigas forman colonias con miles de individuos
de los cuales sélo unos pocos tienen capacidad reproductiva. Organizados en distintas tareas incluyendo
forrajeo, cuidado de las crias y construccién y limpieza de nido, la accién conjunta de estas hormigas
permite la sobrevivencia y reproduccidon de su colonia (Gordon 2003; Ingram et al. 2013). Como
resultado de esta colectividad auto-organizada de interacciones, emerge una nueva “individualidad”,
cuya identidad y caracteristicas funcionales resultan fundamentales para comprender la naturaleza y
evolucién de las especies eusociales (Wilson 1975; Gordon 2003; Wilson 2008b). De hecho, pensar en las
interacciones ecoldgicas o en la adecuacion de una sola hormiga del ejemplo, tiene poco sentido sin el
colectivo. Esto ha merecido estudios de ecologia y adecuacién a nivel de las colonias, frecuentemente
denominadas “superorganismos” (p ej. Ingram et al. 2013). Tal es la integracién de las colonias
eusociales que Szathmary (2015) las considera el producto de una de las grandes transiciones
evolutivas’ a la par de eventos como el origen del genoma, la célula eucarionte o la multicelularidad. De
acuerdo con esta idea, la transicidon consolida a la colonia como unidad evolutiva sujeta a seleccion
natural y adaptacién, del mismo modo fundamental que son sujetos de seleccién los individuos
multicelulares compuestos de conjuntos de células diferenciadas interactuando, como un hongo, un
arbol de macuil (Tabebuia chrysantha) o nosotros mismos (Szathmary y Maynard Smith 1995; Szathmary

2015).

6 De acuerdo con Wilson (1975) los animales eusociales son aquellos que presentan las siguientes caracteristicas:
cooperacion en el cuidado de las crias, divisidon reproductiva del trabajo (con individuos estériles que trabajan a
favor de los organismos especializados en la reproduccién) y traslape de generaciones con individuos capaces de
contribuir al trabajo de la colonia/nido.

7 Durante las transiciones, entidades que previamente eran capaces de replicarse de manera independiente pasan
a replicarse sélo como parte de una unidad mayor. Ademas, la division de labores o combinacién de funciones
permite que las unidades del nivel superior se vuelvan mas eficientes bajo ciertas condiciones, derivando en
ventajas en adecuacion. Por otra parte, las transiciones se caracterizan por un cambio en la manera de codificar,
almacenar y transmitir informacién, por ejemplo durante el surgimiento del cédigo genético, la reproduccidn
sexual, la herencia epigenética y el lenguaje humano (Szathmary y Maynard Smith 1995; Szathmary 2015).

28



Es claro que no hace falta la eusocialidad para que caracteristicas grupales como el tamafio de grupo
influyan la manera en que los individuos interactian con su medio. Esto sucede con las leonas del
ejemplo ya mencionado (Stander 1992) cuando aprovechan presas distintas estando en grupo que en
solitario. En otro ejemplo, Riipi et al. (2001) mostraron que la disminucién en el riesgo de depredacion
por agregacion, pudo haber balanceado los costos del origen del aposematismo® cuando los primeros
individuos “llamativos” sobresalen para los depredadores que aln no aprenden a evitarlos. En este caso,
el tamafio del grupo modifica la presidon por depredacidn, generando una condicién favorable para el
aposemastismo, otra estrategia que puede reducir el riesgo de ser depredado. La dindmica de las
interacciones o estructura social es otra caracteristica que define el contexto en el cual los individuos
toman sus decisiones y que puede delimitar sus opciones de accién (Flack et al. 2005; Murray et al.
2007; Whitehead y Lusseau 2012; Daura-Jorge et al. 2012; llany et al. 2015; Markham et al. 2015). Por
ejemplo, después de establecer parches concentrados y permanentes de alimentacidn, King et al. (2008)
encontraron que los miembros de dos grupos de papidn negro (Papio ursinus) siguieron
consistentemente a los individuos dominantes en sus viajes de alimentacion, aun cuando esto les
implico altos costos de forrajeo, ya que sélo los dominantes acapararon la mayoria del alimento. La
tendencia de los individuos a seguir al lider fue mayor si tenian una relacién social fuerte con él. Los
individuos con relaciones mas débiles tendieron a fisionarse. El experimento indica que la estructura
social condiciona la manera en que los individuos buscan alimento. De este modo, una propiedad de la
vida en grupo delimita el nicho ecoldgico y social de estos papiones, pudiendo cambiar asi su contexto
selectivo (Levins y Lewontin 1985; Odling-Smee et al. 2003; Flack et al. 2006; Oh y Badyaev 2010; Flack

2012; Flack 2014; Ramos-Fernandez y Morales 2014).

8 Los individuos presentan rasgos llamativos como colores brillantes, que los depredadores asocian con
caracteristicas desagradables que los hacen evitarlos (Krebs et al. 2012).
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El reconocimiento de caracteristicas grupales que afectan la adecuacién de sus miembros dio pie a
plantear que éstas podrian dar ventajas adaptativas a algunos grupos sobre otros y por lo tanto podrian
estar sujetas a seleccion natural (Wilson 1975; Muir 1996; Wilson y Wilson 2007). Sin embargo, esta idea
de que la seleccidn de grupo podria favorecer adaptaciones grupales ha sido muy cuestionada (West et
al. 2007a; West et al. 2008; Wilson 2008a; Gardner y Grafen 2009), bajo el argumento de que la
competencia intra-grupo haria que la seleccién individual fuera en contra de adaptaciones grupales
(West et al. 2007a; West et al. 2008; Wilson 2008a; Gardner y Grafen 2009). Aun si en algunos grupos
surgen conductas cooperativas que elevan la adecuacién grupal con respecto a otros, se considera que
los grupos cooperativos no son evolutivamente estables, pues son propensos a ser invadidos por
individuos con estrategias no-cooperativas que aprovechen los beneficios de la cooperacién sin pagar
los costos, desatando competencia interna (West et al. 2007a; Gardner y Grafen 2009). Esta
competencia intra-grupo hace que los intereses individuales entren en conflicto con los intereses
grupales, favoreciendo seleccién sobre los individuos y minimizando la influencia de la competencia
entre grupos. Gardner y Grafen (2009) mostraron esto con un modelo a partir del cual concluyen que,
en ausencia de mecanismos que anulen por completo la competencia intra-grupo, no se espera la

seleccion de adaptaciones grupales.

Origen vy forma de los grupos
¢Pero entonces, como explicar la persistencia de conductas cooperativas a pesar de los conflictos de
interés que genera entre individuos, incluso en especies eusociales (Dugatkin 2002; Conradt y Roper
2005; Ratnieks et al. 2006; Dunbar y Shultz 2010; Miramontes y DeSouza 2014)? ¢ Cémo dar cuenta de la
amplia diversidad de formas de organizacién social, entre las cuales la vida en solitario tiende mas a

excepcion que regla (Kerth 2010; Krebs et al. 2012)? Las respuestas a la primera pregunta suelen
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basarse en el mismo principio que cualquier otro caracter sujeto a seleccion natural: se espera que se
favorezcan conductas cooperativas siempre y cuando los beneficios para la adecuacién del individuo no
se vean superados por los costos de cooperar (Krebs et al. 2012). Desde esta perspectiva, West et al.
(2007a) hacen una revisién y clasificacion de las explicaciones para la evolucién de la cooperacion y sus
posibles mecanismos, ordenandolos en dos grupos principales dependiendo de cémo se mide la

adecuacién de los cooperadores (figura 1.2).

COOPERACION
BENEFICIOS DIRECTOS BENEFICIOS INDIRECTOS
(beneficio mutuo) (cooperacidn altruista)
NO IMPUESTA IMPUESTA R S
[ *Recompensas : B EFECTO
prop! +Castigos : : “BARBA VERDE”
emergente) . .
*Reciprocidad
IDENTIFICACION DE
VISCOSIDAD PARIENTES

POBLACIONAL *Pistas ambientales
*Pistas genéticas

Figura 1.2. Explicaciones para la cooperacion de acuerdo con la clasificaciéon de West et al. (2007a). Los beneficios
directos explican la cooperaciéon por beneficio mutuo mientras que los beneficios indirectos se refieren a
cooperacion altruista en la que el actor incurre en costos por hacer la conducta que beneficia al receptor. Estas dos
categorias engloban mecanismos que pueden ser complementarios. EIl mecanismo “barba verde” permite que la
cooperacién sea dirigida Unicamente hacia individuos que comparten la caracteristica cooperativa. Los
mecanismos de identificacion de parientes, cominmente estan basados en pistas ambientales, que permiten a los
individuos “reconocerse” al haberse asociado previamente o al compartir el mismo ambiente (p. ej. el mismo nido
o madriguera o el ambito hogarefo), o en pistas directamente relacionadas con la similitud genética entre
individuos, como a través de olores u otras sefiales quimicas.

Por un lado se encuentran explicaciones que aluden a los beneficios directos que obtienen los individuos
al cooperar, ya sea porque sus intereses no entran en conflicto (“no impuesta” en la figura 1.2), como

sucede en el ejemplo de los perros cuando los 3 cooperan para entrar a la cocina; o por la existencia de
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mecanismos que recompensan la cooperacidon (p. ej. altruismo reciproco en murciélagos vampiro,
Desmodus rotundus; Carter y Wilkinson 2013) o penalizan las conductas egoistas (p. ej. pez limpiador,
Labroides dimidiatus; Raihani et al. 2010), de modo que la relacién beneficio/costo resulta favorable
para la adecuacién total de los cooperadores (“impuesta” en la figura 1.2). Estas explicaciones no
atienden situaciones “altruistas” en las que la cooperacidon no parece aumentar directamente el éxito
reproductivo de los individuos o incluso parece reducirlo, como ocurre en las colonias de la rata topo
Cryptomis damarensis, en las que algunos individuos nunca se reproducen y se dedican a criar a la
progenie de otros (Jarvis et al. 1994; Burland et al. 2002). Las explicaciones basada en “beneficios
indirectos” (figura 1.2), ofrecen solucién a este problema, a partir del concepto de adecuacién inclusiva
(Hamilton 1964). Este plantea que el éxito reproductivo de un individuo no se restringe a su progenie
directa si no que se extiende a la proporcién de su informacién genética representada en la progenie de
otros (particularmente aquellos cercanamente emparentados; Hamilton 1964). Por lo tanto, al
cuantificar los costos y beneficios de cooperar, se debe tomar en cuenta que tenderan a seleccionarse
adaptaciones que maximicen la adecuacién inclusiva (adecuacién directa + indirecta). La regla de
Hamilton, rB - C > 0, integra esta idea planteando que la evolucién de conductas cooperativas se vera
favorecida si los costos de adecuacion para el actor (C) son menores que los beneficios en adecuacion
indirecta (rB) obtenidos por ayudar a los receptores del acto cooperativo (Hamilton 1964). La proporcién
del beneficio obtenido por el receptor (B) que contribuya a la adecuacién indirecta del actor depende
del grado de similitud genética entre actor y receptor (r), ya sea en funcién de sus relaciones de
parentesco o especificamente en términos del componente genético asociado con la conducta

cooperativa (Hamilton 1964; West et al. 2007a; West et al. 2007b).

Los mecanismos presentados en la figura 1.2 pueden ser complementarios y/o pueden actuar en
distintos momentos de la evolucién de una conducta cooperativa. De hecho, los procesos involucrados

en el origen de la cooperacidn pueden ser muy distintos de aquellos que permiten su estabilizacion y
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persistencia en un grupo (West et al. 2007a; Nowak et al. 2010). Por ejemplo, el reforzamiento por
castigos es poco probable como mecanismo de origen de la cooperacién, pues su propia evolucion
parece depender de un escenario en el que ya existen relaciones de cooperacién entre individuos, pero
si permite explicar su persistencia. Si se reconoce que la formaciéon misma de los grupos puede cambiar
la manera en que los individuos interactian con su medio, entonces se debe contemplar también que
las presiones selectivas bajo las cuales aparecen mecanismos como los castigos, podrian involucrar

limitaciones adaptativas muy diferentes que antes del origen del grupo.

IH

La evidencia sugiere que la cooperacién puede surgir como resultado “colateral” de la agrupacién de
distintos individuos comportandose a favor de intereses propios que se “alinean”, es decir, intereses
coincidentes que no entran en conflicto como los tres perros “ayudandose” para entrar en la cocina
("beneficios directos no impuestos" en la figura 1.2; Rainey y Rainey 2003; Voelkl y Kasper 2009; Nowak
et al. 2010). De acuerdo con Szathmary y Maynard Smith (1995) la persistencia de la cooperacién ocurre
si las interacciones dan lugar a incrementos sinérgicos de adecuacién, a partir de posibilidades no
disponibles para los individuos actuando de manera aislada. Para ejemplificar esto, Szathmary (2015)
usa la imagen de un grupo de personas distribuidas individualmente en balsas con un solo remo, que
resulta en movimientos circulares con muy poco desplazamiento de su posicidn inicial. Si el avance se
traduce en éxito reproductivo y dos personas se juntan en una sola balsa remando en lados opuestos,
esto permite que ambos aumenten su adecuacion mucho mas que la suma de la maxima adecuacion
alcanzable por cada uno independientemente o incluso por ambos remando de un mismo lado.
Mientras las ventajas en adecuacién sobrepasen los costos competitivos que puedan surgir por
agruparse, no hace falta ningun otro mecanismo para mantener la cooperacion o favorecer
adaptaciones que la fomenten (p. ej. Riipi et al. 2001; Purcell et al. 2012). Pero a menos que no haya

ningun interés en conflicto, puede surgir competencia. Si los costos competitivos reducen la adecuacién

de los individuos agregados, la persistencia de la cooperacion requiere de mecanismos que anulen la
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competencia intra-grupo. Sin embargo, si el balance beneficio/costo de la gregariedad es negativo,
parece contradictorio que la seleccién favorezca mecanismos “cooperativos”. Un escenario mas
probable seria que los mecanismos de control de la competencia se vean favorecidos en la medida que
incrementen los beneficios de adecuacidn una vez en el grupo. Por ejemplo, si surge la cooperacién en
un grupo y la selecciéon natural o procesos estocasticos favorecen una denso-dependencia de la
adecuacién individual (como ocurre con el efecto Allee), esto modifica las opciones posteriores para
aumentar la adecuacién a mecanismos que tienden a mantener el grupo, ya sea minimizando la

competencia o maximizando los beneficios.

Lo anterior resalta la relevancia de entender los fenédmenos bioldgicos (incluida la vida en grupo) como
el resultado de un proceso histdrico a lo largo del cual han ido cambiando las presiones de seleccién
junto con la transformacion de las especies, ademas de los limites fenotipicos sobre los cuales opera la
seleccion natural y otros mecanismos evolutivos (Levins y Lewontin 1985; Lewontin 1999). Esto se deja
ver en la frecuente relacion que se observa entre filogenia y algunas caracteristicas de las especies. Por
ejemplo, el andlisis de Shultz et al. (2011) sobre la evolucidon de la organizacién social en primates
apunta hacia un efecto importante de la inercia filogenética®, indicando que una vez que aparecié la vida
en grupo en el clado (estimada hace 52 millones de afios), no se presentd ninguna especie que adoptara
un modelo de organizacidn solitaria, identificado como la condicidon ancestral. En el mismo sentido,
Chapman & Rothman (2009) encontraron que diversas especies de primates del género Macaca, tienen
el mismo tipo de organizacion social a pesar de encontrarse en condiciones ecoldgicas (y
potencialmente contextos selectivos) muy diversas. Como explicaciéon, los autores plantean que para
entender el origen y forma de la organizacidn social observada en un grupo, se debe considerar que

algunas caracteristicas son resultado de la interaccion de los individuos con factores sociales o

9 Segun Wilson (1975), la inercia filogenética es uno de los principales factores que determinan la direccién y
velocidad de los cambios evolutivos. Incluye mecanismos genéticos y restricciones asociadas a adaptaciones
previas que aumentan o disminuyen la probabilidad de que ocurra un cambio evolutivo particular.
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ecoldgicos que operan en su misma escala temporal, mientras que otras estan contenidas en la filogenia

de la especie.

Sin que sea un requisito, la estructura espacial de las poblaciones también puede ser un factor
importante para favorecer situaciones en las que surge la cooperacion como propiedad emergente (por
beneficios directos no impuestos) y resulta en beneficios individuales que superan los costos (Taylor y
Day 2004; Ohtsuki et al. 2006; Antal et al. 2009; Sathe et al. 2010; Szathmary 2015). Una mayor
frecuencia de interacciones entre subconjuntos de individuos puede dar lugar a intercambios reciprocos
de informacién, sincronizacién conductual y posiblemente a incrementos no-aditivos en adecuacion,
particularmente si esto ocurre entre grupos relativamente pequefios (Taylor y Day 2004; Ohtsuki et al.
2006; Purcell et al. 2012; Cantor y Whitehead 2013; Cantor et al. 2015; Puga-Gonzalez et al. 2015).
Cuando existe una relacién de cercania geografica y genética entre individuos (viscosidad poblacional),
ésta aumenta la probabilidad de que la aparicién de conductas cooperativas ocurra entre individuos
cercanamente emparentados y maximice la adecuacion inclusiva de sus miembros (Kimura y Weiss
1964; Mitteldorf y Wilson 2000; Wolf y Trillmich 2008; Grabowska-Zhang et al. 2016). Esto a su vez
puede favorecer mecanismos como el reconocimiento de parientes que permiten regular a quién dirigir
conductas competitivas o cooperativas. En experimentos con ardillas de Belding (Urocitellus beldingi),
Holmes y Sherman (1982) encontraron que éstas practicamente no dirigieron conductas agonisticas
hacia individuos con los que compartieron madrigueras (normalmente hermanos) y que las hembras
fueron mas cooperativas con sus hermanas completas que con medias hermanas, sugiriendo
mecanismos de reconocimiento de parientes basados tanto en pistas ambientales, como en pistas
genéticas. La viscosidad poblacional también puede hacer coincidir a individuos en condiciones similares
(no necesariamente genéticas), aumentando la probabilidad de alineamiento de sus necesidades sin
encontrarse en conflicto y de que se propaguen conductas cooperativas entre ellos, ya sea por

transmisidn genética o cultural (Ohtsuki et al. 2006; Santos et al. 2006; Antal et al. 2009; Purcell et al.
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2012; Cantor y Whitehead 2013). Ademas, esto puede dar paso a mecanismos que inhiban las

interacciones entre cooperadores y egoistas (Santos et al. 2006; Puga-Gonzalez et al. 2015).

La manera en que los individuos interactian con su ambiente y las alternativas que pueden usar para
sobrevivir y reproducirse, estan limitadas por su repertorio conductual (Krebs et al. 2012; Kappeler et al.
2013; van Schaik 2013). Este espacio de alternativas posibles toma su forma a partir de la historia
evolutiva y las experiencias ontogénicas, ecoldgicas y sociales del individuo, mientras que su flexibilidad
o capacidad de ajuste ante cambios ambientales (ecoldgicos o sociales) depende de la plasticidad
conductual (Mery y Burns 2010; Kappeler et al. 2013; Snell-Rood 2013; van Schaik 2013). En grupos, la
interaccion de un individuo con otros puede restringir la expresién de este repertorio conductual. Un
ejemplo de esto sucedid con los papiones subordinados del estudio de King et al. (2008), que a pesar de
tener la capacidad de competir fisicamente por alimento, aparentemente no la usaron por su posicion
en la jerarquia de dominancia, limitando asi sus opciones para resolver el problema de obtener energia
en ese contexto (pero también evitando una pelea muy posiblemente costosa). Al mismo tiempo que el
grupo puede restringir la expresion del repertorio conductual individual, las interacciones mismas entre
individuos pueden aumentar el espacio de soluciones (resultados de la interaccidon con el medio)
posibles para un individuo ante un problema inmediato como obtener alimento, pues incorporan
alternativas que dependen de la accidon conjunta de individuos. Este incremento en el espacio de
soluciones posibles es una propiedad emergente del grupo que puede ocurrir a partir de las
caracteristicas fenotipicas disponibles de cada miembro, es decir, a partir del repertorio conductual
preexistente, sin necesidad de otros procesos que regulen las interacciones (Hemelrijk 2002; Nowak et
al. 2010). El aumento de alternativas se puede pensar como un problema de combinaciones que
depende del niumero de individuos interactuando y de la diversidad de sus repertorios conductuales.
Como se expuso en el ejemplo de los remadores de Szathmary (2015), si alguna de estas alternativas

dependientes del grupo ocurre y aumenta la adecuaciéon de los participantes, puede favorecer la
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seleccidon de conductas que facilitan esa interaccion (particularmente si el efecto es no-aditivo). Una
solucién asi, que emerge de la formaciéon de grupos, no requiere adaptaciones adicionales a las
existentes y puede desbordar sus beneficios de adecuacidn a otros problemas de sobrevivencia y
reproduccion, aumentando la relacidon beneficio/costo de agregarse (por ejemplo, el grupo puede, al
mismo tiempo, disminuir el riesgo de depredacidn y el costo energético de desplazamiento). Esto puede
ser particularmente relevante cuando se quieren comparar los costos y beneficios de una estrategia
solitaria vs. una estrategia grupal pues, en la medida que los individuos se agrupan e interactuan entre
si, no sélo incorporan nuevas soluciones posibles, también modifican su propio ambiente selectivo,
reconfigurando el espacio de “problemas” o contextos ambientales distintos que pueden experimentar.
Por ejemplo, el contexto donde un papidn debe decidir si pelea con un conespecifico dominante por
alimento es inexistente para un individuo que forrajea en solitario, asi como también la posibilidad de
reducir su riesgo de depredacion por efecto de dilucion. Por lo tanto, las presiones de seleccién para las
dos estrategias pueden ser muy distintas, dificultando la comparacién de costos y beneficios entre las
mismas, particularmente si sélo se considera un contexto particular (p. ej. alimentacidn), como se suele

ocurrir en los modelos de optimizacion.

Si se presentan caracteristicas individuales que resultan en la estabilizacidon de estructuras grupales, es
posible que éstas modifiquen las soluciones del espacio de posibilidades ante variaciones posteriores en
las presiones de seleccién, por ejemplo limitandolo a un universo de soluciones que dependen del grupo
(Kappeler et al. 2013). Por ejemplo, supongamos que el cuidado comunal de las crias que se observa en
perros salvajes surgid por la disminucion en el riesgo de depredacion de las crias. Por seleccidn natural,
se favorecen conductas de agregacién que hacen que la sobrevivencia de los individuos dependa del
grupo. Posteriormente se observa un cambio ambiental que incrementa la competencia por alimento.
Dada la dependencia al grupo resulta mas probable que se favorezca un mecanismo de regulacién de la

competencia en grupo que un mecanismo basado en un contexto solitario. En un escenario asi, las
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restricciones sociales sobre el espacio de posibilidades adaptativas pueden favorecer el alineamiento de
los intereses individuales sin conflicto, tendiendo a que tampoco entren en conflicto con los “intereses”
grupales. Con esto, aumenta la probabilidad de que los cambios ambientales favorezcan soluciones en
los que la maximizacion de la adecuacion individual coincide con mecanismos que optimizan
caracteristicas del grupo. Si bien existen ejemplos multiples de coordinacién en la naturaleza que
parecen corresponder con el ambiente como adaptaciones grupales (Krépotkin 1902; Couzin et al. 2002;
Couzin y Krause 2003; Strandburg-Peshkin et al. 2015), esto no necesariamente implica que los patrones
gue se observan tienden hacia configuraciones éptimas para un contexto determinado (Levins y
Lewontin 1985; Vrba y Gould 1986; Lewontin 1999). Si esto depende de qué tanto se alinean los
intereses individuales sin entrar en conflicto, en animales podria esperarse mas en las especies
eusociales que parecen presentar la maxima anulacién de competencia intra-grupo (Szathmary 2015).
Solé et al. (2000) modelaron la formacidn de las razias o incursiones de forrajeo de tres especies
eusociales de hormiga guerrera (Eciton spp.) para investigar si su estructura reflejaba mecanismos que
optimizan la busqueda y obtencién de alimento. Hicieron simulaciones en tres condiciones ambientales
distintas, representativas de las dietas de cada especie, encontrando que el patrén espacial de forrajeo
observado en la naturaleza correspondié con la maxima cantidad de alimento obtenida por unidad de
energia utilizada, en todos los casos. A partir de las mismas reglas sencillas, modificando sdlo
pardmetros asociados a la feromona producida por los individuos, emergieron los patrones
caracteristicos de cada especie en su ambiente. Los autores sugieren que la seleccién natural pudo
actuar de manera distinta sobre esta caracteristica de sefializacién en cada especie como consecuencia
de los tres nichos ecoldgicos distintos. En este ejemplo, coincide la forma de asegurar alimento para
cada individuo con la forma que aparentemente maximiza la cantidad de alimento obtenida para la
colonia y, a través de adaptaciones individuales que regulan la produccidn de la feromona, la estrategia

de obtencién de alimento de individuos y colonia se ajusta a ambientes distintos. Nowak et al. (2010)
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resumen lo anterior planteando que las propiedades de los conjuntos de individuos se ven influenciadas
por la seleccién natural, dando forma a las caracteristicas de los grupos y a los sistemas sociales. Esto
puede ocurrir a partir de adaptaciones individuales o, mas controversialmente, de adaptaciones
grupales (Szathmary y Maynard Smith 1995; Wilson y Wilson 2007; contra Gardner y Grafen 2009;
Nowak et al. 2010). En particular para las especies eusociales, Nowak et al. (2010) plantean que la

seleccion multinivel dirige los cambios en las estructuras grupales.

Por su parte, Flack y Krakauer (2011) buscan explicar las propiedades de los grupos a partir de su
capacidad de reducir la incertidumbre ambiental para sus componentes y con ello permitirles ajustar de
manera adaptativa sus estrategias de toma de decisiones para el aprovechamiento de recursos.
Enfatizan que, al mismo tiempo que los individuos se adaptan mediante la afinacidon de estrategias
conductuales, dan forma a las caracteristicas grupales y con ello a su nicho, en un proceso de
retroalimentacién continuo mediado por cambios en las regularidades ambientales. Las propiedades de
un nivel de organizacion superior (en este caso el grupo) pueden representar nuevas funcionalidades
para sus componentes'® (los individuos) si estos las aprovechan para obtener informacién que aumente
su capacidad predictiva respecto al ambiente y con ello su capacidad de hacer un uso eficiente de la
energia disponible (Flack y Krakauer 2011; Flack 2012). Caracteristicas como la estructura social pueden
jugar este papel si los individuos logran extraer regularidades del comportamiento “ruidoso” vy
fluctuante de la historia de eventos que han experimentado. Esto puede ser particularmente util si la
caracteristica ambiental de la que se extrae informacidon muestra patrones en una escala de tiempo
mayor que la vida del individuo (por ejemplo cambios estacionales en la disponibilidad de alimento para
un individuo que sélo ha vivido una periodo estacional) o si éste se encuentra en un ambiente

desconocido, como sucede con los individuos que se dispersan fuera del area utilizada por su grupo

10 Es decir, consecuencias que pueden incrementar la relacién beneficio/costo asociada a las interacciones que le
dan origen.
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natal. Por ejemplo, la estructura matriarcal y multigeneracional de los elefantes africanos puede
informar a los individuos jévenes sobre quiénes tienen mayor probabilidad de conocer sitios de
alimentacién para seguirlos cuando no hay alimento disponible en los sitios que conocen (Wittemyer et
al. 2005; Cerling et al. 2006). Asi, estructuras “macroscdpicas” (que ocurren en niveles superiores a la
escala individual) pueden funcionar como representaciones confiables (una especie de promedio) de la
dinamica microscépica, permitiendo a los individuos ajustar sus decisiones conductuales (Flack 2012).
Esto se ejemplificéd en el estudio de Flack (2012) con macacos, en el que la estructura de poder resultd
un mejor predictor del costo de pelear que el desenlace de eventos particulares los cuales estan sujetos
a variacién contextual como cansancio, presencia de aliados y motivacién. Mientras se mantengan las
condiciones ambientales que subyacen estas regularidades, el ajuste de la conducta individual tenderd a
disminuir la varianza de la prediccién, minimizando la incertidumbre ambiental. De acuerdo con Flack
(2014), cuando la reduccion de incertidumbre resulta de valor adaptativo para los miembros del grupo,
la estructura se consolida como “variable lenta” y como un nuevo nivel de organizacién. Se dice lenta
porque su tasa de cambio sucede en una escala temporal mayor que la vida de sus componentes (Flack y
Krakauer 2011). Esto permite resolver el problema del compromiso que enfrentan los individuos entre
ganar poder predictivo sobre el ambiente y perder capacidad adaptativa. La afinacion muy precisa de la
estrategia individual para una configuracion ambiental determinada puede favorecer un repertorio
conductual muy especializado y confinado a un conjunto de condiciones muy especifico, reduciendo la
capacidad adaptativa (Colles et al. 2009; Knowlton y Graham 2010; Caro y Sherman 2012). Demasiada
flexibilidad conductual, por el contrario podria dificultar la deteccién de regularidades, incrementando la
incertidumbre. Las variables lentas parecen ofrecer una solucidn a este problema. Por un lado, proveen
de informacidn que no depende de las experiencias de un solo individuo y es robusta a fluctuaciones
ocurridas en periodos muy cortos, que pueden ser insignificantes para el patrén general. Por otra parte,

permiten a los individuos explorar el espacio de alternativas para la obtenciéon de recursos, pues al
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ofrecer representaciones estadisticas del ambiente, aceptan cierto grado de variabilidad sin perder su

funcionalidad (Flack y Krakauer 2011; Flack 2012).

Aunque puede no ser trivial reconocer cuando una propiedad grupal representa una variable lenta, esta
perspectiva resalta otros posibles beneficios de la vida en grupo que complementan los efectos ya
mencionados y ofrecen consideraciones adicionales para explicar la prevalencia de la vida grupal en la
naturaleza. Ademas incita al planteamiento de hipdtesis que exploren propiedades grupales como la

organizacion social desde este enfoque.

Dinamica de fision-fusion
La organizacién social*! es otra propiedad de la vida grupal que tiene efectos sobre la adecuacion de los
individuos (Murray et al. 2007; Wroblewski et al. 2009; Kappeler et al. 2013; Miller et al. 2014). Esto se
ilustra en el ejemplo de las hormigas soldado (Solé et al. 2000) y en ideas como el tamafo éptimo de
grupo, que sugiere que el tamafo de un grupo tendera a aproximarse al nimero de miembros para el
cual los beneficios de estar en grupo se maximiza con respecto a los costos competitivos (Wilson 1975;
Giraldeau 1988; Krebs et al. 2012). Este balance depende de los factores que definen los costos y los
beneficios, entre los que se contemplan variables ecolégicas y sociales como la disponibilidad de
alimento o refugio, el riesgo de depredaciéon o de enfrentamiento con otros grupos, la eficiencia de
deteccion de alimento o depredadores, la posicién en la estructura social, etc. (Chapman et al. 1995;
Janson y Goldsmith 1995; Baird y Dill 1996; Dunbar et al. 1998; Hill y Lee 1998; Clutton-Brock et al. 1999;
Chapman y Pavelka 2005; King y Cowlishaw 2007; Furrer et al. 2011; Chapman et al. 2012). lLa
interaccion de ambos tipos de factores ha generado diversas formas de organizacidn social, desde

grupos sumamente estables, cuyos miembros se mueven y mantienen fundamentalmente juntos todo el

11 En este caso se define como el conjunto de caracteristicas de los grupos y sus patrones de cambio (Hurrell Crook
1970; Smith et al. 2008; Aureli et al. 2008; Flack 2012).
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tiempo (p. ej. monos aulladores, Allouatta palliatta, Treves et al. 2001; suricatas, Suricata suricatta,
Stephens et al. 2005), hasta grupos cuyas caracteristicas cambian constantemente, configurandose en
subgrupos (p. ej. chimpancés, Pan troglodytes, Mcfarland Symington 1990; delfines nariz de botella
Tursiops truncatus, Connor et al. 2000; hienas, Crocuta crocuta, Smith et al. 2007 y murciélagos Nyctalus
lasiopterus, Popa-Lisseanu et al. 2008). Para grupos como los ultimos, que muestran alta variabilidad, se
ha visto que caracteristicas como el tamafio del grupo se ajustan a condiciones ambientales como la
disponibilidad de alimento (Chapman et al. 1995; Shimooka 2003; Emery Thompson y Wrangham 2006;
Murray et al. 2006; Smith et al. 2008). Cuando hay alta disponibilidad de alimento en parches grandes o
poco dispersos, los individuos adoptan configuraciones espaciales en subgrupos relativamente grandes,
mientras que en momentos de menos abundancia y mayor dispersion del alimento, la configuracion
cambia a subgrupos mads pequenos. Si estas configuraciones distintas permiten a los individuos obtener
mds energia con menor costo en cada escenario, entonces posiblemente también refleja la
configuracion dptima para el grupo. Por ejemplo, Ramos-Fernandez et al. (2004) proveen evidencia de
gue los monos arafia (Ateles geoffroyi) podrian estar utilizando estrategias 6ptimas de forrajeo para el
ambiente heterogéneo en el que se encuentran. Si hay coincidencia entre las estrategias dptimas para
los individuos y para el grupo, entonces el tamafio del subgrupo también podria aportar informacién a
los individuos sobre el contexto de forrajeo, permitiéndoles usar esta informacién en sus decisiones de
movimiento. Mientras que la variacidn en condiciones individuales como el estado reproductivo o el
sexo podrian afectar la dindmica “microscépica” de formacién de subgrupos, una generalizacién-gruesa
o promedio del tamafo de los subgrupos podria ser mas util para informar las decisiones de forrajeo

individuales.

La dindmica de fisién-fusién es una manera de describir la organizacién social en funcién de la
variabilidad en el tamafio, la cohesién y la composicidon de los grupos (Aureli et al. 2008). A partir de

estas caracteristicas se puede clasificar a cualquier grupo dentro de un espacio tridimensional como se
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muestra en la figura 1.3. Aquellas especies que presentan alta variabilidad en las tres dimensiones, son

conocidas como especies de alta dinamica de fisién-fusion (ADFF) y son el centro de atencidn del

presente trabajo. Los grupos ADFF comunmente se encuentran en especies que dependen de recursos

muy dispersos e impredecibles como la fruta (p. €j. monos araiia, Ateles spp.; McFarland Symington

1990) o bancos de peces (p. ej. delfines nariz de botella, Tursiops truncatus; Connor et al. 2000). Ante la

imposibilidad de monopolizar los recursos, se plantea que la alta flexibilidad en el tamafo del grupo

permite mediar los cambios en la competencia intra-grupo que resultan de la variabilidad en la

disponibilidad de alimento. La aparente ausencia de relaciones de atraccion fuertes que condicionen los

movimientos individuales (m3as alld de las maternales) confiere flexibilidad de desplazamiento que,

presumiblemente, permite mediar los cambios en la competencia (Aureli et al. 2008).
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Figura 1.3. Modelo propuesto por Aureli et al.
(2008) para describir la dinamica de fision-fusidn
en grupos animales. El espacio A representa
especies de baja dinamica de fision-fusidn, con
poca variaciéon en los tres ejes del modelo
(cohesiéon  espacial, tamafio de grupo vy
composicidén) mientras que la zona B ejemplifica
grupos de composicidon relativamente estable
pero con alta variacién en la cohesién y tamafio.
Finalmente, la zona C ejemplifica especies con alta
dindmica de fision-fusién (ADFF) como el caso de
monos arafia, chimpancés y delfines nariz de
botella en los que se observa alta variacion en
todas las variables.

La variabilidad que se captura en la figura 1.3, se podria interpretar también como el grado de

flexibilidad en las posibles configuraciones que pueden tomar los individuos en el espacio, que se puede

equiparar con plasticidad conductual. Entre mayor es la variabilidad (alta dindmica de fision-fusion)
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aumenta la diversidad de contextos sociales que puede enfrentar un individuo (relacionado con las

distintas configuraciones posibles de los grupos) y a partir de los cuales debe tomar decisiones.

Particularmente para las especies ADFF, surge la pregunta de qué mecanismos median esta forma de
organizacién. La evidencia de grupos ADFF con estructuras sociales estables, de varios niveles y con
relaciones de larga duracién entre individuos (Wittemyer et al. 2005; Holekamp et al. 2012; Connor y
Kritzen 2015), sugiere que sus miembros pueden estar aprovechando propiedades grupales como la
estructura social para interactuar con su ambiente. Si el grado de dindmica de fisidon-fusion
efectivamente se relaciona con plasticidad conductual, entonces podria usarse para evaluar la
vulnerabilidad de las especies ante cambios ambientales. Pero si bien se ha planteado que las especies
mas plasticas pueden tener mayor capacidad de ajustarse a cambios y novedades ambientales, se ha
dicho también que esto depende de que los cambios sean lentos con respecto a su historia de vida (van
Schaik 2013). Caracteristicas demograficas como tamafios poblacionales relativamente pequefios con
tasas de crecimiento bajas y tiempos generacionales muy largos, comunes en las especies mas plasticas,
pueden hacerlas mas susceptibles a extincién ante cambios ambientales relativamente rapidos (van
Schaik 2013). Por lo tanto, ademas de entender qué tan plastica es la conducta de un individuo o grupo,
tal vez podria ser de mayor utilidad conocer los limites de dicha plasticidad (Robertson et al. 2013). Es
decir, qué grado de modificacion ambiental (qué tanta y de qué tipo) pueden enfrentar los individuos
antes de carecer de alternativas conductuales o de que sus estrategias los lleven hacia soluciones
“maladaptativas” que reducen su adecuacion. Esto dependera justamente de las estrategias de toma de
decisiones que definen la conducta de los individuos ante los estimulos ambientales. Sin embargo,
aunque el resultado de las decisiones es observable, las estrategias que las subyacen no son visibles y
pueden depender de multiples interacciones complejas. Esto dificulta la identificaciéon de los umbrales
de vulnerabilidad de las especies, pero existen avances interesantes hacia la reconstruccidon de las

estrategias de toma de decisiones que podrian significar un primer paso en esa direccién. Por ejemplo,
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DeDeo et al. (2010) utilizaron un método que denominaron teoria de juegos inductiva para extraer las
reglas que usaron los macacos (Macaca nemestrina) estudiados por Flack (2012) para decidir
involucrarse en una pelea o no. Por un lado, encontraron que las decisiones estaban basadas en factores
sociales (estructura de poder) y no en competencia por factores ecoldgicos. Ademas, encontraron que
las decisiones ponderaron interacciones triadicas (no pusieron a prueba la influencia de interacciones de
mayor orden por la complicacién computacional e interpretativa). El modelo de toma de decisiones que
obtuvieron, les permitid reconstruir la distribucién de tamafios de peleas del grupo obteniendo un

resultado muy similar a los datos empiricos.

El reconocimiento de los limites de plasticidad conductual de un grupo podria partir de evaluar la
funcionalidad de las dimensiones de la dinamica de fision-fusién como variables lentas. En caso de
existir evidencia de que los individuos las aprovechan para adecuar sus estrategias conductuales, se
podria tratar de extraer las reglas de decisién que pueden estar usando, con métodos como la teoria de
juegos inductiva propuesta por DeDeo et al. (2010). Ademas, la descripcion de la variable puede
informar sobre las regularidades ambientales que le dieron forma y sobre los limites de cambio que
podria soportar antes de perder su funcionalidad. En este punto, las estrategias conductuales dejarian
de corresponder con los resultados adaptativos que les dieron forma y la incertidumbre ambiental
elevaria la propensidn a conductas maladaptativas (Kokko y Sutherland 2001; Robertson et al. 2013; Sih
2013). Un primer paso en esta direccién involucra entender los factores que influyen la manera en que
los individuos se organizan en el espacio y su variacidn en el tiempo. Es este sentido, el capitulo 2 hace
una revision de factores que determinan la manera en que los animales usan el espacio, como contexto
para el capitulo 3 que presenta un andlisis de datos empiricos sobre variacién en los patrones de
organizacién social y espacial en un grupo de monos arafa en vida libre (Ateles geoffroyi, una especie

con alta dinamica de fisidn-fusién).
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Andabamos sin buscarnos sabiendo que andabamos para encontrarnos.

Julio Cortazar, Rayuela (1963)

"Abuelo, ¢y quién soy yo?”

El dijo a secas [el abuelo]:

"Al igual que todos los hombres que hemos habitado la Tierra desde hace
muchisimos afos, tu eres una pregunta viviente, tu eres una traviesa
interrogacion ambulante en busca de respuestas sin fin...”

Gregorio Cocom Pech(2012)
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Decisiones espaciales: consideraciones y ejemplos

Si nos encontramos frente a un koala (Phascolarctos cinereus) comiendo hojas jovenes en un arbol de
eucalipto (Eucalyptus sp.) en la orilla sur de un bosque en el este de Australia, podriamos tratar de
entender su presencia en dicho lugar de diversas maneras. Por ejemplo, de acuerdo con Araujo et al.
(2011), la ocurrencia de una especie en un sitio requiere de un ambiente con los recursos adecuados, de
la capacidad de llegar al mismo y de interacciones que permitan su presencia por, y/o a pesar de otros.
Es decir, el koala estd donde estd porque puede. EI compendio de recursos y condiciones fisico-
biolégicas que permiten su ocupacion, supervivencia y reproduccion, conforman su “habitat” (Hall, et
al., 1997). El habitat refleja la historia evolutiva de las especies, incluyendo las presiones de seleccién a
las que han estado sujetas, que a su vez han sido influenciadas por las interacciones de los organismos
con su medio (Levins y Lewontin 1985; Odling-Smee et al. 2003; Laland et al. 2014). Aun cuando el koala
cumpla con las caracteristicas planteadas por Araljo et al. (2011) y se encuentre con las condiciones
adecuadas??, su presencia en un arbol en particular, comiendo precisamente un tipo de hojas, es
resultado de uno o varios procesos de eleccidon que influyen sobre sus decisiones de movimiento

(Johnson y Prairie 1980)%.

Nathan et al. (2008) plantean que los movimientos de un individuo responden a procesos que operan a
distintas escalas espacio-temporales. De manera similar, para Johnson & Prairie (1980) el proceso de

seleccionar partes del habitat tiene una naturaleza jerarquica a partir de la escala espacial y temporal en

2 Intencionalmente evito decir el “habitat adecuado”, ya que siguiendo la definicién utilizada, esto seria
redundante, pues el habitat es, por definicion, adecuado y especie-especifico. Sin embargo, el uso del término
habitat, comunmente se ha generalizado para referir tipo de vegetacion u otros componentes del area de uso de
una especie. Esto ha sido motivo de criticas por parte de algunos autores que consideran que es erréneo. Para una
revision del tema se puede consultar el trabajo de Hall et al. (1997) “The habitat concept and a plea for standard
terminology”.

13 Si bien el término “eleccién” lleva implicita una carga de intencionalidad consciente, este no necesariamente es
el caso, y para propdsitos del texto, me refiero a la eleccion como un proceso jerdrquico que involucra una serie de
decisiones conductuales innatas y/o aprendidas que dirigen qué componentes del habitat utiliza un animal (Hutto
1985; Hall et al. 1997).
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la que opera. Ellos propusieron 4 6rdenes de eleccidn, cada uno relacionado con distintas escalas que
explican la ocurrencia de grupos o individuos en un sitio. El primer orden alude al area geografica y fisica
de distribucidn de la especie y el proceso de eleccidn en este caso ocurre en tiempo evolutivo. Para
entender este nivel en el ejemplo del koala, tendriamos que analizar, por ejemplo, la historia geoldgica
de la regidon donde se encuentra y la historia biogeografica de la especie e incluso de todos los
marsupiales australianos cuyo ancestro comun logrd, hace alrededor de 55 millones de afios, “dar el
brinco” de Sudamérica a Australia via Antartica, poco antes de que la separacion de Australia la hiciera
practicamente inalcanzable para los mamiferos terrestres (Dawkins 2005). La determinacién del habitat
y el drea de distribucién de la poblacién a la que pertenece nuestro koala en cuestion, poco se debe a
sus decisiones. Este nivel estd mas relacionado con una acumulacién de eventos evolutivos asociados a
las condiciones ambientales con las que interactuaron sus ancestros (Hutto 1985; Tuomainen y Candolin

2011).

Estos eventos fueron definiendo estrategias de respuesta conductual con distintos umbrales de
plasticidad, transmitidas genéticamente y expresadas como normas de reaccién!®. Por ejemplo, se
podria suponer que una norma de reaccidn asociada con la historia evolutiva del koala podria hacer que
se vea atraido particularmente por el olor del eucalipto. A mayor concentracidn de eucaliptos, mayor el
estimulo ambiental y la probabilidad de que las decisiones de movimiento del koala lo dirijan hacia su
origen. Las normas de reaccién pueden ser fijas o expresarse de acuerdo con factores intrinsecos y
extrinsecos que relacionan estimulos o “pistas” ambientales con respuestas conductuales (Tuomainen y
Candolin 2011). De esta manera muchos organismos identifican zonas en las cuales establecerse, zonas

a evadir, tiempos y rutas de migracion, etc. (Mcnamara et al. 2011; Tuomainen y Candolin 2011; Krebs

14 Las normas de reaccidn se refieren a relaciones entre fenotipo y ambiente, describiendo la manera en que varia
una caracteristica fenotipica a lo largo de un gradiente de variacion ambiental (por ejemplo, cambio en la talla de
una especie en funcién de la temperatura; Stearns 1989). Asi, una norma de reaccidon conductual indica las
conductas asociadas a un mismo genotipo, en funcién de las condiciones ambientales (Tuomainen and Candolin
2011).

49



et al. 2012; Robertson et al. 2013). Por ejemplo, las crias de tortuga caguama (Caretta caretta) usan la
luminosidad y el nivel del horizonte para llegar al agua tras eclosionar; la direcciéon del oleaje en los
primeros metros desde la costa las lleva hacia mar abierto, mientras que en su fase adulta,
probablemente usan variaciones en el campo magnético del planeta para regresar a su playa de origen
(Lohmann y Lohmann 1996; Lohmann 2004). Por otra parte, Tonnis et al. (2005) encontraron que la
dispersidon de poblaciones del pinzén cantor (Certhidea olivacea y C. fusca) estuvo limitada por la
similitud del habitat, de modo que las poblaciones mas cercanas genéticamente se encontraron en

habitats mas parecidos.

Las normas de reaccién son efectivas siempre y cuando las pistas ambientales mantengan su relacién
con acciones que generen un balance beneficio/costo positivo o neutro para la sobrevivencia y
reproduccion de los organismos. Los cambios ambientales pueden generar un desfase entre pista y
respuesta, que resulte en conductas maladaptativas en las que los individuos toman decisiones que
reducen su adecuacion (Mcnamara et al. 2011; Tuomainen y Candolin 2011; Robertson et al. 2013;
Palkovacs y Dalton 2015). Esto ocurre con algunos insectos acuaticos del orden Ephemeroptera, que
utilizan la reflexion de luz polarizada horizontalmente para detectar zonas de reproduccion (Kriska et al.
1998). Histéricamente, esto los dirigia a cuerpos de agua, pero actualmente esta pista también los lleva
a formar agregaciones de apareamiento y oviposicién en ventanas y calles de asfalto que reflejan el
mismo tipo de luz pero carecen de las condiciones para la sobrevivencia de las crias (Kriska et al. 1998;
Robertson et al. 2013). Las respuestas conductuales pueden cambiar por innovaciones o aprendizaje
social de nuevos patrones de comportamiento, dependiendo de la plasticidad de las normas de
reaccidon. Se propone que la variabilidad ambiental existente cuando evolucionaron las normas, es el
factor determinante de la plasticidad conductual (Tuomainen y Candolin 2011). Esto supone que

ambientes mas homogéneos favorecen la seleccion de respuestas especificas y poco plasticas mientras
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gue ambientes heterogéneos y poco predecibles dan lugar a estrategias flexibles que se pueden ajustar
a una gama mas amplia de condiciones distintas (Tuomainen y Candolin 2011). Van Schaik (2013)
ademas argumenta que la plasticidad conductual estd limitada por el tamafo del cerebro, cuyo
incremento se ve constrefido a su vez por el tamafio corporal (restriccion morfométrica), la dificultad de
asegurar una ingesta energética lo suficientemente alta para cubrir las demandas de un cerebro mas
grande, la dificultad de mejorar la sobrevivencia a través del desempefio cognitivo y por la falta de
oportunidades para el aprendizaje social. El autor propone que especies de tamafio pequefio tenderdn a
adaptarse a cambios ambientales locales, principalmente a partir de seleccién natural sobre sus
genotipos, mientras que a mayor tamanio, la seleccion tendera a favorecer la plasticidad conductual. Por
otra parte, considerando que el contexto social de los individuos también forma parte de su ambiente,
la evolucion puede dar lugar a estrategias de respuesta ante conespecificos (Flack et al. 2005; Flack et al.
2006). Estas normas sociales pueden ser determinantes de como los individuos interactian con otros
elementos de su ambiente, pudiendo mediar la manera en que responden a variabilidad ecoldgica y con
ello su capacidad de desplazar sus zonas de distribucidn ante estos cambios (Ekman y Askenmo 1984;

Baguette y Van Dyck 2007; King et al. 2008; Robertson et al. 2013; Ramos-Fernandez y Morales 2014).

En el segundo orden de eleccién propuesto por Johnson & Prairie (1980) se encuentra el ambito
hogarefio. De acuerdo con Burt (1943) esto se refiere al drea atravesada por un individuo o grupo en sus
actividades “normales” de forrajeo, reproduccidon y crianza, sin incluir “escapadas” ocasionales,
posiblemente de exploracién. Valero (2004) amplia esta idea proponiendo que el ambito hogarefio se
debe tratar como un concepto dindmico y no permanente, con el potencial de expandirse o contraerse
como resultado del comportamiento exploratorio de los individuos. Usando los términos de Borger et al.
(2008), los ambitos hogarefios son la expresidn espacial de las conductas que utilizan los individuos para

sobrevivir y reproducirse. En consecuencia, éstos reflejan las necesidades y limitaciones energéticas de
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cada especie en funcién de la disponibilidad espacio-temporal de los recursos con los que cubren sus
necesidades y de las normas de reaccién que determinan como acceden a ellos. Tucker et al. (2014)
examinaron datos sobre el tamaio de los dmbitos hogareiios de mamiferos terrestres y marinos a escala
global, encontrando que la talla y dieta de los organismos explicé la mayoria de la variacién observada.
En concordancia con otros estudios, esto indica una relacidon positiva entre el tamafio del ambito
hogarefio y el tamafio de la especie, mientras que aquellas especies con dieta carnivora suelen ocupar
las areas mas extensas, seguidas por las omnivoras y al final las herbivoras con los dmbitos mas
pequefios relativamente (Kelt y Van Vuren 1999; Tucker et al. 2014). Estos resultados reflejan una
relacion bien conocida entre masa corporal y energia necesaria para que un animal pueda mantenerse
vivo y realizar sus actividades normales'>: a mayor talla, los animales requieren mas energia (Jetz et al.
2004; Nagy 2005). El tipo de metabolismo y la etapa de desarrollo son determinantes de la cantidad de
energia necesaria para cubrir los requerimientos metabdlicos (Tucker 1975; Nagy 2005; Berta et al.
2006). Por ejemplo, los organismos endotermos muestran tasas metabdlicas mas altas que los
ectotermos, demandando mas energia relativa a la masa del animal (Nagy 2005). El tamafo del ambito
hogarefio es una indicacién de qué tanto tienen que desplazarse los individuos o grupos para cubrir
estas demandas (Chapman y Chapman 2000; Jetz et al. 2004). Como ejemplo, Zabdel et al. (1992)
observaron que los ambitos hogarefios de lechuzas moteadas del norte (Strix occidentalis caurina)
fueron mas pequefios en zonas donde su dieta consistia predominantemente de ratas de madera
(Neotoma spp.) que donde comian principalmente ardillas voladoras (Glaucomys sabrinus), una presa de
menor masa corporal y abundancia. Ademas, los dmbitos hogarefios fueron menos extensos en zonas de
mayor densidad de ratas que donde eran menos abundantes, indicando que la mayor disponibilidad de

alimento les permitid cubrir sus necesidades en un drea mas pequefia. Los costos de busqueda y

15 Seglin Chapman et al. (2012) los requerimientos energéticos estan determinados fundamentalmente por la tasa
metabdlica basal, los costos de las actividades cotidianas como forrajeo y los costos especificos a la etapa del ciclo
de vida en la que se encuentre el individuo. Por ejemplo, los juveniles requieren energia para crecer y las hembras
necesitan energia adicional cuando estan gestando o lactando.
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obtencién de energia ponen un limite maximo a los desplazamientos diarios de los animales y también
al tamafio de los ambitos hogarefios (Chapman y Chapman 2000). Estos costos dependen del tipo de
locomocidn que utilizan y el medio en el que se mueven (Tucker 1975; Williams et al. 1992). Se ha
estimado que la demanda energética es mayor para animales desplazandose en tierra que en aire y
ambos superan los costos del desplazamiento en agua (Tucker 1970; Tucker 1975; Williams et al. 1992;
Berta et al. 2006). Lo anterior es congruente con los resultados de Tucker et al. (2014) mostrando que
las especies marinas tendieron a usar extensiones mayores relativas a su masa corporal que las especies

terrestres.

El tamafo corporal explica la mayor parte de la variabilidad en dmbitos hogarefos, pero se ha visto que
la tasa de escalamiento incrementa conforme aumenta la talla de los animales, resultando en una
relacién exponencial entre las dos variables (Jetz et al. 2004). Steudel (2000) sefiala que a mayor
tamano, los animales requieren menos energia por unidad de masa corporal para desplazarse,
permitiéndoles viajar distancias mayores. Sin embargo, esto no explica por qué utilizan dreas
proporcionalmente mayores que animales pequefios. Una posibilidad es que la tasa de encuentro de
alimento es menor para especies mas grandes, pero Jetz et al. (2004) no encontraron soporte para esta
hipdtesis. En cambio, argumentan que el incremento en la interseccidn de ambitos hogarefios entre
vecinos explica mejor la relacidn. La expansién de los dambitos hogarefios va acompafiada de una
creciente dificultad de vigilar o defender esas areas. Jetz et al. (2004) mostraron una relacién entre masa
corporal y cantidad de alimento “usurpado” por los vecinos. Para tallas pequefias, la pérdida de
alimento fue despreciable pero en animales grandes su modelo indicé que hasta 90% de los recursos
localizados dentro de un ambito hogarefio podrian ser consumidos por vecinos. Esto concuerda con los

resultados de Grant et al. (1992) quienes encontraron que para especies de carnivoros y ungulados
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(pero no para primates), los ambitos hogarefios defendidos, tendieron a ser mas pequefos que los de

especies que no los defienden.

Los resultados anteriores resaltan la influencia que pueden tener las actividades de conespecificos sobre
las caracteristicas del ambito hogarefio de individuos o grupos. La competencia (directa o indirecta) por
distintos recursos de interés comun puede resultar en patrones complejos de uso del espacio que no
sblo responden a la demanda energética. Por ejemplo, Watts (1998) observé un cambio total en la
ubicacién del dmbito hogarefio de un grupo de gorilas de montafia (Gorilla gorilla beringei) como
resultado de competencia sexual entre machos. Schradin et al. (2010) encontraron que el tamafio del
ambito hogarefo de hembras del ratdn Rhabdomys pumilio no sdlo varid en funcidn de la disponibilidad
de alimento sino que estuvo limitado por el nimero de hembras vecinas. También se ha visto el efecto
de relaciones de parentesco sobre los ambitos hogarefos. Murray et al. (2008) reportaron que los
machos de chimpancés (Pan troglodytes) heredan los ambitos hogarefios de sus madres y lo mismo se
observé para las hijas hembras del lobo marino de Galapagos (Zalophus wollebaecki; Wolf y Trillmich
2007). Se sabe también que las hembras dominantes de chimpancés pueden monopolizar zonas de

mayor calidad, hereddndole estas ventajas a sus hijos machos (Murray et al. 2006; Murray et al. 2007).

El clima y la estructura espacial del habitat también determinan la capacidad de los individuos de tener
acceso a recursos y refugios, repercutiendo en la ubicacién y tamafio de su dmbito hogarefio (Kie et al.
2002; Borger et al. 2008; Knowlton y Graham 2010). Asensio et al. (2012b) estimaron ambitos
hogarefios anuales para un grupo de monos arafia (Ateles geoffroyi) encontrando que fluctuaron entre
200 y 400 ha. Usando métodos similares, Ramos-Fernandez et al. (2013) estimaron variaciones anuales
entre 5 y 55 ha. Si bien los tamafios de los grupos de estudio fueron ligeramente distintos, esto
dificilmente explica la magnitud de las diferencias observadas. Una alternativa es que los resultados de

los dos estudios reflejen diferencias en las caracteristicas del habitat de cada grupo observado (Ramos-
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Fernandez et al. 2013). La zona de estudio de Ramos-Fernandez et al. (2013) es un bosque tropical
subcaducifolio cuya densidad de especies importantes para los monos posiblemente representa un
ambiente de forrajeo hiperabundante, mientras que el grupo de Asensio et al. (2012b) se encuentra en
un bosque tropical seco con cambios estacionales mds dramaticos. Esto potencialmente enfrenta a los

monos a un periodo de escasez que los obliga a desplazarse mayores distancias en busca de alimento.

Aunque el ambito hogarefio generalmente se analiza como un drea especifica, ésta suele ser una
representacién instantanea de la influencia de un conjunto de factores que operan a esa escala espacio-
temporal, sobre las actividades de los animales (Borger et al. 2006; Nathan et al. 2008). Por lo tanto, su
significancia bioldgica depende de la escala espacial y temporal que se esta observando (Kie et al. 2002;
Borger et al. 2006; Borger et al. 2008; Campos et al. 2014). Por ejemplo, van Beest et al. (2011)
encontraron que el tamafno de los dmbitos hogarefios diarios de alces (Alces alces) disminuyd con la
densidad de alimento, ademas de mostrar un efecto de la temperatura, la precipitacion y la profundidad
de nieve. Mientras tanto, a escala mensual encontraron correlaciones tanto positivas como negativas

entre el ambito hogarefo y la densidad de alimento, sin ningln efecto de las otras tres variables.

Los cambios mensuales observados en el estudio de van Beest et al. (2011) también demuestran la
naturaleza dindmica de los procesos que determinan la manera en que los organismos utilizan el espacio
(Borger et al. 2006). Generalmente esto se refleja en movimientos heterogéneos, que dependen de la
distribucién y variacién de recursos y riesgos, ademds de los cambios en las necesidades y capacidades
de los individuos (Samuel et al. 1985; Heupel et al. 2004; Wallace 2006; Nathan et al. 2008; Willems y
Hill 2009; van Beest et al. 2011; Hoglander et al. 2015; Johnson et al. 2015). Por ejemplo, los factores
que influyen el uso de espacio de la avispa parasitoide Cotesia glomerata durante su fase adulta estan
principalmente relacionados con su necesidad de encontrar hospederos para sus huevos; pero esto

cambia en la fase larvaria cuando su uso del espacio esta regido por la obtencion de alimento y por los

55



factores que afectan las decisiones de movimiento de su oruga hospedera (Pieris spp.; Vos et al. 1998).
Asimismo, la manera en que los machos de ballena gris (Eschrichtius robustus) utilizan su habitat
durante el verano, probablemente estd mdas influenciada por factores que les permiten obtener
alimento, mientras que durante el invierno, sus actividades estan dirigidas primordialmente a la
reproduccidn, lo cual cambia sus patrones de movimiento y la influencia que tienen, por ejemplo, las

actividades de las hembras sobre sus decisiones (Rice et al. 1984).

Los patrones de uso del espacio corresponden el tercer orden de eleccién propuesto por Johnson &
Prairie (1980), que habla de los componentes del habitat dentro del ambito hogarefio y la manera en
gue son usados. Volviendo al ejemplo del koala, esto se podria referir a los factores que determinan su
decisién de forrajear en un parche de eucaliptos en la zona sur del bosque. Frecuentemente, los
individuos distribuyen sus actividades de manera diversa en sus ambitos hogarefos, lo cual puede
reflejar la distribucién y relevancia de recursos particulares. Por ejemplo, los machos del saltarin
barbiblanco (Manacus manacus) pasan mas del 75% del dia en ciertas zonas pequefias de su ambito
hogarefio desde donde hacen despliegues comunales que sirven para atraer parejas (leks),
generalmente localizados en areas transitadas por las hembras (Théry 1992). El uso diferencial de partes
del dmbito hogarefio se captura en el concepto de “drea nucleo” que define zonas en las que los
organismos concentran sus actividades y que potencialmente albergan recursos de particular
importancia para ellos (Samuel et al. 1985). Los resultados de Asensio et al. (2012a) y de Ramos-
Fernandez et al. (2013) proveen evidencia en este sentido, pues encontraron que, en comparacion con
otras partes del dmbito hogarefio, las areas nicleo anuales de grupos de monos arafia (A. geoffroyi)
estuvieron conformadas por una mayor proporcion de bosque maduro y contuvieron una mayor
densidad y diversidad de arboles utilizados para alimentacion, ademdas de mas arboles utilizados para

dormir; variables consideradas como indicadores de zonas de mejor calidad. A su vez, Emery-Thompson
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et al. (2007) encontraron periodos inter-parto mas cortos y mayor sobrevivencia de crias para hembras
de chimpancé oriental (Pan troglodytes schweinfurthii) cuyas areas nucleo individuales tuvieron una
mayor densidad de las especies vegetales preferidas como alimento, resaltando el impacto de las
decisiones espaciales sobre la adecuacién. Quizds una de las estrategias que representa de manera mas
dramatica el uso diferencial del habitat, se observa en especies que hacen migraciones estacionales de
larga distancia como el gaviotin artico (Sterna paradisaea). Esta ave marina con peso menor a 125g viaja
mas de 80,000 kildmetros anualmente para transportarse desde sus sitios de reproduccién alrededor del
circulo polar, al océano antartico donde encuentra condiciones para su sobrevivencia durante el
invierno boreal, alimentandose ahi hasta emprender el regreso durante la primavera. En el trayecto
también utiliza zonas de descanso con alta productividad marina, que le permite obtener energia para
seguir su camino (Egevang et al. 2010). Su sobrevivencia y capacidad de reproducirse estan
directamente ligadas a decisiones que definen sus rutas de vuelo y sus zonas de descanso y

alimentacion, asi como por su capacidad de regresar a un drea con condiciones para su reproduccion.

El cuarto y ultimo orden de eleccién planteado por Johnson & Prairie (1980), explora los factores que
influyen la eleccién de recursos particulares como alimentos, refugios o parejas, con respecto a todos
los disponibles en el sitio donde se encuentran. Para el koala, esto se podria representar en los factores
gue lo llevaron a elegir comer hojas tiernas de un arbol especifico de eucalipto. En orcas (Orcinus orca)
el cuarto nivel se puede representar con sus preferencias alimenticias. Por ejemplo, se pueden distinguir
claramente dos eco-tipos de orca en las costas de British Columbia, Canada que, a pesar de ser
simpatricos, tienen dietas muy distintas: unas se alimentan fundamentalmente de peces y las otras de
pinnipedos, cetaceos y aves marinas (Ford et al. 1998). Se ha sugerido que estas diferencias se pueden
deber al efecto de seleccién divergente sobre grupos con muy poca dispersiéon de individuos y que

desarrollan especializaciones transmitidas culturalmente (Pilot et al. 2010; Beck et al. 2012; Riesch et al.
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2012). En monos arafia, el cuarto nivel se puede ilustrar a partir de las variaciones en el tipo de alimento
gue consumen a lo largo del dia. Aunque son fundamentalmente frugivoros, estos monos incluyen un
porcentaje de hojas en su dieta, que les sirven como fuente de proteinas. Su consumo se concentra
principalmente por la tarde o antes de descansar al medio dia (Chapman y Chapman 1991; Di Fiore et al.
2008). En ausencia de especializaciones digestivas como las de algunos primates folivoros, las hojas
implican largos tiempos de digestion para los monos arafia, para lo cual podrian estar aprovechando las
horas de descanso (Chapman y Chapman 1991; Di Fiore et al. 2008). La eleccién de un recurso particular
dentro del habitat frecuentemente depende de distintos factores como su calidad (Hamilton 11l 1982;
Nonacs y Dill 1990; Batzli y Lesieutre 1991; Reichard 1998), tamafio (Chapman 1989a; Gill y Hart 1994;
Brereton et al. 2004; Dechaume-Moncharmont et al. 2011; Parr et al. 2011), densidad (Chapman 19893;
Heithaus y Dill 2006), distribucién espacial y temporal (Isbell et al. 1998; Brereton et al. 2004; Valero
2004; Ramos-Fernandez y Pinacho-Guendulain 2009; Pinacho Guendulain 2010; Parr et al. 2011), asi
como el riesgo asociado con obtenerlo (Nonacs y Dill 1990; Heithaus y Dill 2006), la distancia que hay
gue recorrer para encontrarlo (Hamilton Il 1982; Chapman 1989a; Janson 2007) y la capacidad de los

individuos para defenderlo (Modig 1996).

Uso del espacio: factores determinantes

El planteamiento de los cuatro niveles de Johnson y Prairie (1980) permite sefialar la relevancia de las
distintas escalas espacio-temporales para entender los patrones de uso del espacio de los animales. Al
mismo tiempo, los ejemplos presentados buscan ilustrar la diversidad de factores y mecanismos que se
expresan en la conducta de los individuos y generan esos patrones espaciales. De manera general, las
decisiones que hacen que un animal ocurra en un sitio, dependen de la interaccién entre sus

caracteristicas fenotipicas (p. ej. tasa metabdlica, sistema de locomocidn, normas de reaccién y
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capacidad de aprendizaje) y su ambiente. Esta interaccion define el repertorio conductual con el que los
individuos encuentran soluciones para obtener energia y con el que transmiten sus soluciones a
generaciones siguientes. Por lo tanto, la determinacion de la frecuencia y ubicacidn de sus actividades y
los patrones de uso y movimiento que de ahi resultan, dependen de factores individuales y ambientales,
incluyendo el contexto tanto ecoldgico como social. Nathan et al. (2008) proponen cinco preguntas para

guiar la busqueda y entendimiento de estos factores:

1. ¢Cudl es la motivacién para moverse?

2. ¢éComo se lleva a cabo este movimiento?

3. ¢éCudndo y hacia qué objetivo se hace el movimiento?

4. ¢Qué factores externos afectan este movimiento y como?

5. ¢éCdédmo interactlan los cuatro componentes anteriores para producir el movimiento?

En este caso, los factores internos relevantes para el movimiento de un animal son aquellos que afectan
su motivacidn, capacidad motora, capacidad de navegacion y su capacidad de percepcion de los factores
externos. Por ejemplo, Leleu et al. (2004) mostraron que el largo, duracidn y simetria del paso de
caballos de carrera (Equus ferus caballus) entre los 2 y 7 aifos, aumentd con la edad y entrenamiento,
asociado a un aumento de coordinacién y una disminucién del costo metabdlico de la locomocién. En
este caso, la etapa de desarrollo (edad) y la experiencia (entrenamiento) tienen un efecto sobre la
capacidad motora de estos caballos. Por otra parte, el estado fisiolégico y energético pueden afectar la
motivacion interna de los individuos por moverse (Petit y Bon 2010). King et al. (2011) plantean que el
nivel de hambre puede motivar a ciertos individuos de un grupo a comenzar un desplazamiento y que
esto puede influenciar la motivacidn de otros por moverse, en ocasiones dando lugar a desplazamientos

colectivos. Proponen que para papiones negros (Papio ursinus), la influencia de un individuo sobre la
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decisién de que otros lo sigan depende de su relacidn social, resaltando también la influencia de

factores sociales sobre este componente del movimiento.

La manera en que los factores externos influyen sobre los componentes internos puede depender de las
normas de reaccién y su plasticidad, la experiencia y la capacidad de aprendizaje (Hall et al. 1997; Mery
y Burns 2010; Mcnamara et al. 2011; Tuomainen y Candolin 2011). Davies & Stamps (2004) resaltaron la
relevancia de la induccién de preferencia por el habitat natal (experiencia) en diversos taxones de
insectos (coledpteros, dipteros, himendpteros y lepiddpteros) y vertebrados (en peces, anfibios, aves y
mamiferos), mientras que Gillingham & Bunnell (1989) encontraron que la experiencia favorecié la
eficiencia en el forrajeo en venado bura (Odocoileus hemionus). Por otra parte, Segura et al. (2007)
observaron que el aprendizaje fue relevante para la definiciéon de patrones de preferencia en una avispa
parasitoide (Diachasmimorpha longicaudata), mientras que Valero & Byrne (2007) sugieren que el uso
de memoria espacial en monos arafia (Ateles geoffroyi) es importante para dirigir sus movimientos hacia

fuentes de alimento, influyendo su capacidad de navegacién.

La abundancia y disposicion espacial de recursos han sido resaltados junto con el riesgo de depredacidn
como factores determinantes de la manera en que las poblaciones usan el espacio (Chapman et al.
1995; Reichard 1998; Chapman y Chapman 2000; Janson 2000; Radespiel et al. 2003; Chapman y Pavelka
2005; Wallace 2006; Berger y Gese 2007; Wallace 2008; Agostini et al. 2010; Wartmann et al. 2010;
Kelley et al. 2011; van Beest et al. 2011) Entre los recursos relevantes, sobresalen el alimento, fuentes
de agua, parejas y refugios (Hamilton Il 1982; Chapman 1989a; Théry 1992; Chapman et al. 1995; Vos et
al. 1998; Chapman y Pavelka 2005; Wittemyer et al. 2005; White et al. 2007; Willems et al. 2009; Boyer
y Walsh 2010; Kelley et al. 2011; Miramontes et al. 2012; Asensio et al. 2012a; Campos et al. 2014) Por
ejemplo, Harris et al. (2008) establecieron que los elefantes africanos (Loxodonta africana) seleccionan

zonas de habitat considerando la ubicaciéon de cuerpos de agua y cobertura vegetal. Asimismo, van
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Beest et al. (2011) encontraron una correlacion entre la variacion en la calidad y cantidad del alimento y
el tamafio del ambito hogarefio de alces (Alces alces), mientras que el trabajo de Wartmann et al. (2010)
con orangutanes hembra (Pongo pygameaus wurumbii) y el de Valero (2004) con monos arafia (Ateles
geoffroyi), mostraron un efecto significativo de la disponibilidad y distribucién de frutos sobre los
patrones de movimiento de los individuos. Varios estudios muestran que la heterogeneidad en la
distribucién de las fuentes de alimento puede explicar los patrones de forrajeo que se observan en
diversas especies, recurriendo Unicamente a reglas de desplazamiento sencilllas (Boyer et al. 2006;
Boyer y Walsh 2010; Boyer et al. 2012; Miramontes et al. 2012). Por otra parte, Reichard (1998) sugiere
que la seleccién de sitios para dormir por parte de gibones de manos blancas (Hylobates lar) refleja
adaptaciones para evitar el riesgo de depredacion. De manera similar, Willems & Russell (2009)
interpretaron los patrones de uso del espacio en cercopitecos verdes (Cercopithecus aethiops) como una
respuesta adaptativa al riesgo percibido de depredacion (sélo de algunos depredadores) en conjunto

con la disponibilidad de alimento y la ubicacidn de fuentes de agua.

Uso de espacio y organizacion social
La dependencia entre factores ecoldgicos y los patrones de uso del habitat ha sido la base de hipdtesis
que explican el origen de la vida en grupo. Finalmente, un grupo involucra individuos en cercania
espacial que utilizan su habitat de modo que sus decisiones espaciales son mas parecidas entre si (es
decir entre los miembros del grupo) que con las de otros individuos de la poblacidn. Esto puede
aumentar la probabilidad de que factores sociales influyan estas decisiones. Evolutivamente, los grupos
suelen explicarse a partir de las limitaciones que dificultan la sobrevivencia en solitario, pero que
podrian disminuir con un modo de vida grupal (Emlen 1982; Van Schaik y Van Hoof 1983; Avilés 1999).
De acuerdo con van Schaik & van Hoof (1983), los individuos pueden aprovechar los procesos de

interaccion y sus patrones a lo largo del tiempo (estructura social) para encontrar las configuraciones
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sociales y espaciales que les permitan satisfacer sus tres principales necesidades: alimentacidn, evasion
de depredadores y reproduccién. Asumiendo que los organismos y muchas de sus interacciones estan
asociadas con algun grado de coincidencia espacial, yo agregaria que la estructura social se
retroalimenta con la estructura espacial para satisfacer las tres necesidades. Por ejemplo, algunas de las
ventajas de la vida en grupo, como el efecto de diluciéon que reduce la probabilidad de ser depredado
con el nimero de individuos en el grupo, no sélo son producto del tamaino del grupo, sino de la
configuracion espacial que asumen los individuos con respecto a otros, que en este caso depende de un
umbral minimo de cercania a partir del cual empiezan a funcionar como “grupo” en el contexto de la
depredacion vs. funcionar como un conjunto de individuos dispersos (Foster y Treherne 1981; Riipi et al.
2001). En el caso del efecto de dilucidn, esta configuracion se puede ver como un conjunto de decisiones
espaciales “exitosas” para propdsitos de evasién de depredadores. La dependencia cercana entre
interaccion social y cercania espacial se asume en la estructura socio-espacial de los grupos (Hemelrijk

1998; Evers et al. 2011; Best et al. 2014; Puga-Gonzalez et al. 2015).

La dinamica de fisién-fusién permite describir la alta variabilidad observada en la organizacién espacial
de los animales sociales (Aureli et al. 2008). Como se discute en el capitulo anterior, esto incluye un
amplio espectro de regimenes de agregacion, desde grupos estables cuyo tamafio y miembros cambian
poco a lo largo del tiempo (p. ej. monos aulladores, Allouatta palliatta, Treves et al. 2001; suricatas,
Suricata suricatta, Stephens et al. 2005), hasta los grupos denominados de alta fision-fusién (ADFF), con
gran variabilidad en tamafio, cohesion y composicién (p. ej. chimpancés, Pan troglodytes, Mc Farland
Symington 1990; delfines nariz de botella Tursiops truncatus, Connor et al. 2000; hienas, Crocuta
crocuta, Smith et al. 2007 y murciélagos Nyctalus lasiopterus, Popa-Lisseanu et al. 2008). La ADFF
implica que los individuos pueden encontrarse en multiples configuraciones socio-espaciales distintas.
Se ha propuesto que esto permite regular la competencia intra-especifica que surge con la vida en
grupo, particularmente para especies que enfrentan cambios periddicos significativos en la abundancia y
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distribucién del alimento (McFarland Symington 1990). Ejemplos de esto son los elefantes africanos
(Loxodonta africana), quienes estacionalmente transitan de matorrales secos a zonas de pastizal
tropical, lo cual va acompafiado de un cambio significativo en la dieta (Cerling et al. 2006; Wittemyer &
Getz 2007) o los monos araia (Ateles geoffroyi) que se alimentan principalmente de fruta madura, un

recurso disperso y de disponibilidad altamente impredecible (Gonzalez-Zamora et al. 2009).

Se ha mostrado que la diversidad de configuraciones socio-espaciales caracteristicas de la alta dinamica
de fision-fusion pueden surgir sin la necesidad de relaciones de afinidad o repulsidn particulares entre
individuos (Ramos-Fernandez et al. 2006). Pero estas configuraciones pueden acotar y darle forma al
contexto social que experimenta cada uno y las reglas que gobiernan las interacciones inter-individuales
que, al repetirse a lo largo del tiempo, pueden definir relaciones y determinan la estructura social (Hinde
1976). Por ejemplo, en las sociedades jerarquicas multinivel de los elefantes africanos, algunos de los
niveles mas altos de organizacion sélo se observan durante la época de secas, implicando que el resto
del tiempo muchos de los individuos no coinciden espacialmente y, por consiguiente, no interactdan. Sin
embargo, hay evidencia de que las asociaciones observadas en esos niveles son producto, no sélo de la
coincidencia espacial sino de procesos sociales regidos por relaciones de dominancia entre grupos y un

alto riesgo de escalamiento de las interacciones agonisticas (Wittemyer et al. 2005).

La ADFF se puede pensar entonces como un proceso ecoldégicamente-dependiente que opera a través
de mecanismos sociales, que determinan la decisidn de un individuo de unirse o abandonar una
agrupacion (Ramos-Fernandez y Morales 2014). En los casos de ADFF, particularmente donde estas
fisiones y fusiones ocurren a una escala temporal menor (horas) que el cambio en la abundancia y
distribucién del alimento (dias), estas decisiones pueden resultar en distintos patrones individuales de
uso del espacio, potencialmente reflejando procesos sociales (aunque no Unicamente). Es decir, los

factores sociales ejercen influencia sobre las decisiones espaciales de los individuos. Murray et al. (2007)
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observaron un aumento en el tamafio de las areas nucleo de chimpancés hembras (Pan troglodytes
schweinfurthii) durante épocas de escasez de alimento, pero la variacion se explicé mejor cuando
consideraron también el efecto del rango de dominancia, pues las hembras con rangos mayores
tuvieron areas nucleo significativamente mas pequeiias, particularmente en las épocas de baja
disponibilidad de alimento. Ademas, Miller et al. (2014) encontraron un mayor grado de agresividad por
parte de las hembras estando dentro de su area nucleo que fuera, esto en contextos sociales
Unicamente, pues al considerar eventos de alimentacidon no hubo diferencias espaciales. El caso de los
chimpancés ejemplifica el efecto de un factor ecolégico y social sobre los patrones de uso de espacio,
pero ademds muestra que el componente espacial es esencial para explicar los patrones de
interacciones.

A manera de sintesis, las relaciones ecolégicas son determinantes de los patrones de uso de habitat de
muchos grupos de animales. Estos a su vez han dado origen y constantemente dan forma a sistemas
sociales que permiten a las especies sobrevivir y reproducirse (Hatchwell y Komdeur 2000; Nowak et al.
2010; Shultz et al. 2011; Beck et al. 2012; van der Post et al. 2015). Estos sistemas, se vuelven parte de
los factores que definen la dindmica de uso del espacio, afectando como se desenvuelven los
organismos en su ambiente (Murray et al. 2006; Murray et al. 2007; Schradin et al. 2010; van der Post et
al. 2015). Por ello, al analizar el uso del habitat en especies sociales es importante considerar el sistema
social, pues éste puede involucrar elementos y restricciones ademas de los factores ecolégicos
Unicamente. En el siguiente capitulo se exploran los mecanismos que influyen la estructura socio-
espacial en un grupo de monos arafa (Ateles geoffroyi) en vida libre a partir de dos afios de registros
espaciales y conductuales. Esta informacién se utilizd para investigar el efecto de los cambios
estacionales en la abundancia de alimento sobre los patrones socio-espaciales del grupo y con ello
discernir la influencia de procesos pasivos y activos de agregacidn sobre la manera en que se organizan

los individuos en el espacio.
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CAPITULO lII. Cambios estacionales en’la
estructura socio-espacial en un grupode

monos arafna (Ateles geoffroyi) en vida




El que quiera disfrutar del canto de los pdjaros no necesita construir jaulas, sino sembrar
drboles. El canto de los pdjaros pertenece a todos, nadie es su propietario... (De qué
sirve escuchar el canto de los pdjaros en las jaulas si en prision no se expresa la alegria
de vivir? Si quieres disfrutar del colorido plumaje y el canto de los pdjaros, no aprisiones
el lenguaje libertario de la naturaleza. El mejor atril de la musica de las aves son las
ramas de los drboles. No olvides que quien le pone rejas a la libertad, le pone candados a
su conciencia, silencia su palabra y condena para siempre su dignidad...

Gregorio Cocom Pech (2012)
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Resumen
Factores ecoldgicos y sociales influencian las decisiones de movimiento y agrupacién de los individuos,
las cuales determinan la manera en que los grupos ajustan su comportamiento en ambientes
heterogéneos espacial y temporalmente. El entendimiento de los mecanismos que subyacen estos
ajustes ambientales se puede ampliar con el estudio de la relacién entre patrones grupales de
asociaciéon y uso de espacio y cdmo cambian en el tiempo. Examinamos los patrones socio-espaciales de
individuos adultos de un grupo en vida libre de monos arafia (Ateles geoffroyi), una especie con alta
dindmica de fisién-fusién. Los datos comprendieron 4916 muestreos instantdneos de subgrupos,
colectados durante 325 dias a lo largo de un periodo de 20 meses y fueron usados para evaluar los
cambios entre periodos de abundancia y escasez de frutos en el tamafio de las areas nucleo individuales,
el tamafio de subgrupo y en dos tipos de medidas de asociacion: espacial (interseccidn de areas nucleo)
y espacio-temporal (ocurrencia en el mismo subgrupo). Desarrollamos un marco de analisis de tres
niveles para discernir entre asociaciones pasivas, en las que los individuos se agregan principalmente
por la presencia de recursos de interés comun, y asociaciones activas, en las que los individuos
activamente buscan o evitan a ciertos otros. Los resultados indicaron un uso mds concentrado del
espacio, un aumento en la gregariedad individual y una tasa mayor de asociaciones espacio-temporales
en las temporadas abundantes, en congruencia con un aumento en asociaciones pasivas. Sin embargo,
los resultados también indicaron asociaciones activas en todos los periodos analizados, aunque las
asociaciones difirieron entre temporadas. En particular, las hembras parecen evitar activamente a los
machos, posiblemente como consecuencia de un aumento en la probabilidad de encuentros entre
individuos por azar, resultado de la contraccién de areas nucleo individuales. Nuestro marco de andlisis
mostré su utilidad para investigar la interaccién entre constrefiimientos ecoldgicos y sociales y como
éstos pueden influenciar las decisiones de movimiento y agrupamiento en monos araifa vy,

posiblemente, en otras especies con alta dindmica de fisidn-fusién.
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Abstract
Ecological and social factors influence individual movement and group membership decisions, which
ultimately determine how animal groups adjust their behavior in spatially and temporally
heterogeneous environments. The mechanisms behind these behavioral adjustments can be better
understood by studying the relationship between association and space use patterns of groups and how
these change over time. We examined the socio-spatial patterns of adult individuals in a free-ranging
group of spider monkeys (Ateles geoffroyi), a species with high fission-fusion dynamics. Data comprised
4916 subgroup scans collected during 325 days throughout a 20-month period and was used to evaluate
changes from fruit-scarce to fruit-abundant periods in individual core-area size, subgroup size and two
types of association measures: spatial (core-area overlap) and spatio-temporal (occurrence in the same
subgroup) associations. We developed a 3-level analysis framework to distinguish passive associations,
where individuals are mostly brought together by resources of common interest, from active
association, where individuals actively seek or avoid certain others. Results indicated a more
concentrated use of space, increased individual gregariousness and higher spatio-temporal association
rates in the fruit-abundant seasons, as is compatible with an increase in passive associations.
Nevertheless, results also suggested active associations in all the periods analyzed, although associations
differed across seasons. In particular, females seem to actively avoid males, perhaps prompted by an
increased probability of random encounters among individuals, resulting from the contraction of
individual core areas. Our framework proved useful in investigating the interplay between ecological
and social constraints and how these constraints can influence individual ranging and grouping decisions

in spider monkeys, and possibly other species with high fission-fusion dynamics.

Keywords: space-use, core area, seasonal effects, passive association, active association
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Introduction
Ecological factors, particularly the distribution and abundance of food and the risk of predation, have
long been recognized as important drivers of animal space use and social organization (Crook Ellis and
Goss-Custard 1976; Clutton-Brock and Harvey 1977; van Schaik and van Hoof 1983; Hill and Lee 1998;
Ryan et al. 2008; Willems and Hill 2009). More recent evidence also indicates that the spatial
distribution of group members may shape competitive, cooperative, and dominance patterns of
interaction or relationships, as well as mechanisms for information transfer (Hinde 1976; Whitehead
1997; Chase et al. 2002; Lusseau and Newman 2004; Seyfarth et al. 2005; Couzin 2006). Modeling
studies have shown that individuals interacting in certain spatial configurations can develop emergent
social relationships, such as reciprocation (Hemelrijk 2000; Puga-Gonzalez et al. 2015). Analyses of
empirical data have documented direct fitness costs and benefits conferred by social relationships (Silk
et al. 2009; Stanton and Mann 2012; Archie et al. 2014). We only have a scant understanding, however,
of how ecological and social factors interact to determine the short-term movement and grouping
decisions of individuals (though see: te Boekhorst and Hogeweg 1994; Henzi and Barrett 2007;
Wittemyer and Getz 2007; Aureli et al. 2012; van der Post et al. 2015). Ramos-Fernandez and Morales
(Ramos-Fernandez and Morales 2014) suggested that rules of social engagement can function as
mediating mechanisms through which ecologically-dependent processes operate on a short-term basis

(see also: White 1998; Couzin et al. 2005; Sueur et al. 2011).

The result of the interdependence between spatial and social influences on social organization is
recognized as the socio-spatial structure of groups (Hemelrijk 1998; Evers et al. 2011; Best et al. 2014;
Puga-Gonzalez et al. 2015). Fission-fusion dynamics are an example of how animals adjust their socio-
spatial structure to changing environmental conditions, presumably as a way to balance the costs and

benefits of group-living (Chapman and Chapman 2000; Aureli and Schaffner 2008; Ryan et al. 2008;
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Aureli et al. 2008; Grove 2012). Groups that constantly vary in size, composition and cohesion are
deemed as having high fission-fusion dynamics and are found precisely in those species that depend on
highly unpredictable resources or which show significant periodic changes in abundance and distribution
(e.g. chimpanzees, Pan troglodytes and spider monkeys, Ateles spp.: McFarland Symington 1990;
bottlenose dolphins, Tursiops truncatus: Connor et al. 2000; spotted hyenas, Crocuta crocuta: Smith et
al. 2008; African buffalo, Syncerus caffer: Cross et al. 2005 and several bats like Myotis bechsteinii: Kerth
et al. 2011 and Nyctalus lasiopterus: Popa-Lisseanu et al. 2008). In this plastic social arrangement,
grouping and ranging patterns change continuously over time (Wittemyer et al. 2005; Couzin 2006;
Ramos-Fernandez et al. 2013; VanderWaal et al. 2013). This variation has been observed as seasonal
changes in average subgroup size (Chapman et al. 1995; Smith et al. 2008), subgroup cohesion (Boesch
1996; Pinacho Guendulain 2010), subgroup composition (Chapman 1990), intensity and stability of
associations (llany et al. 2015), movement patterns (Doran 1997; Valero and Byrne 2007) and ranging

area (Murray et al. 2007; Asensio et al. 2012a).

Although temporal variation in these features of fission-fusion dynamics has often been found to
correlate with resource availability (Shimooka 2003; Wallace 2006; Smith et al. 2008; Willems and Hill
2009), ecological models alone have proven insufficient to explain many of these observations
(Lehmann and Boesch 2003; Chapman and Rothman 2009; Shultz et al. 2011; Koenig et al. 2013). A
growing body of evidence suggests that demographic and social factors interact with ecological drivers
in determining the spatial arrangement of group members (Murray et al. 2007; Murray et al. 2008;
Aureli et al. 2012; Ramos-Fernandez et al. 2013; Fury et al. 2013; Miller et al. 2014; Asensio et al. 2015).
Yet, within this potentially complex synergy of influences (Hemelrijk 2000; Couzin 2006; Sumpter 2006;
Ramos-Fernandez et al. 2006; Henzi et al. 2009; Flack 2012; Ramos-Fernandez and Morales 2014),
grouping and ranging patterns in high fission-fusion dynamics species are ultimately the result of

individual decisions to join, leave or remain in a certain subgroup (Couzin et al. 2005; Connor and
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Whitehead 2005). Therefore, the co-occurrence of individuals in subgroups (spatio-temporal
association) encompasses these individual decisions and their underlying influences (Newton-Fisher

1999; Aureli et al. 2012).

Spatio-temporal associations can simply reflect common environmental requirements and preferences,
including potential preference for groups themselves or for conspecifics in general (passive association;
Sugardjito et al. 1987; te Boekhorst and Hogeweg 1994; Conradt and Roper 2000; Ramos-Fernandez et
al. 2006). These associations may also result from active attraction or repulsion between particular
individuals (active associations; Couzin 2006; Wittemyer et al. 2007; Ramos-Fernandez et al. 2009;
Wakefield 2013). In the former case, spatio-temporal associations are expected to be similar among all
members of the group, varying in the same way and reflecting mostly shifts in resource abundance and
distribution. As subgroup sizes increase, every group-member is similarly prone to be a part of larger
subgroups (assuming they all use similar areas) and therefore co-occur with more individuals. Increasing
the average number of subgroup members would then also increase the average association rates, with
little difference among group-members as predicted by chance (Whitehead et al. 2005). If, however,
spatio-temporal associations are distinctively influenced by the presence and/or absence of others
(Couzin 2006; Wittemyer et al. 2007; Ramos-Fernandez et al. 2009; Wakefield 2013), then differential
avoidance or attraction towards particular individuals should generate variation in association rates,
with individuals co-occurring disproportionately more or less than a random expectation (Whitehead
2008; Henzi et al. 2009). The effect of resource availability on subgroup-size should cause individuals to
increasingly associate with less preferred partners as subgroups get larger, favoring a negative
relationship between subgroup size and association rate (Newton-Fisher 1999). Patterns of co-
occurrence have been repeatedly used to investigate active association processes in animal groups
(Whitehead et al. 2005; Wittemyer et al. 2005; Ramos-Fernandez et al. 2009; Frére et al. 2010), being

particularly useful for species where direct interactions are difficult to observe (Wiszniewski et al. 2012),
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species with high fission-fusion dynamics (Wolf et al. 2007) and where rates of affiliative and agonistic

contact-interactions is very low, as occurs with Ateles spp. (Fedigan and Baxter 1984; Slater et al. 2007).

Spider monkeys (Ateles spp.) are recognized as high fission-fusion dynamics species (McFarland
Symington 1990; Aureli and Schaffner 2008) and have been classified as having a female-dispersing and
egalitarian social system (Aureli and Schaffner 2008) based on the socio-ecological model proposed by
Sterck et al. (1997). According to this model, groups with poorly defined dominance hierarchies, where
females are the dispersing sex, as observed in spider monkeys, should experience scramble competition,
with a low occurrence of contests for food within and between groups, owed to an impossibility to
monopolize unpredictable and dispersed resources such as ripe fruit (Aureli and Schaffner 2008). The
formation of strong and permanent bonds is considered of low value in this context, particularly among
the typically unrelated females (Sterck et al. 1997; Aureli and Schaffner 2008; Slater et al. 2009). Thus,
changes in fruit availability are expected to exert changes on space-use and social organization as
observed by Shimooka (2003), with smaller ranging areas and larger subgroups when fruit availability is

high and concentrated in clustered patches.

The aim of our study was to test whether co-occurrence of individual spider monkeys results from: a)
random processes of encounter and aggregation around preferred resources (passive association) or b)
individuals actively seeking/avoiding preferred/repelled companions (active associations). To do so, we
analyzed temporal patterns in three components of the socio-spatial structure of the group: 1. space-
use, 2. grouping tendencies and 3. pair-wise associations. We assumed that an association between any
two individuals is not independent of the social context where it occurs (in this case, the size and
composition of the subgroup), and that grouping patterns are themselves conditioned to the space
being used by individuals (ranging area). Consequently, we formulated a hierarchical-dependence

framework for the three components analyzed (figure 3.1). We placed space-use at the first level of
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analysis because it is an indicator of individual spatial decisions which may constrain the likelihood for
two individuals to find themselves in the same place at the same time. These decisions may be
influenced by individual needs and preferences independent from social factors (Chapman 1990). In the
second level we placed grouping tendencies, which reflect tolerance between individuals and can inform
about what brings them together (Aureli et al. 2012). In social species, subgroup size is expected to
increase when food competition decreases (White and Wrangham 1988; Chapman et al. 1995; Aureli et
al. 2008). This response mainly reflects passive association around food patches (which may be
enhanced if individuals are also generally attracted to conspecifics), and should be amplified when
ranging areas are small because of an increased probability of random encounters among individuals
due to higher densities (Bartumeus et al. 2002; Hutchinson and Waser 2007). Therefore, deviations from
this pattern suggest that active processes of avoidance or attraction could be operating (Newton-Fisher
1999). The first two levels set the context for the third: pair-wise associations between individuals in the
same subgroup. The co-occurrence of two particular individuals reflects the effects of the two preceding
levels, and may help to further elucidate active and passive processes of association, particularly when
analyzed through time (Whitehead 1995; Henzi et al. 2009). This is because variation in the patterns of
co-occurrence can inform about the factors that drive two individuals to be together. If individual
movement decisions are predominantly influenced by preference for certain companions (active
associations), co-occurrence patterns are expected to be relatively stable, despite shifts in ecological
conditions, as in the core social tier observed by Wittemyer et al. (2005) in African elephants (Loxodonta
africana). We generated predictions for two combinations of space-use and grouping outcomes, each
conforming a socio-spatial context where pair-wise associations could take place. Each of these contexts
is related to either passive or active association processes, which were the basis for the corresponding
predictions on association variables that represent the third level of the framework, as shown in figure

3.1. We analyzed a collection of variables reflecting two types of association: overlap of ranging areas
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(spatial association) and presence of two individuals in the same subgroup (spatio-temporal
association). Each variable from this level captures complementary information about the patterns of

co-occurrence used to jointly assess the influence of passive and active processes of association.

Our prediction scheme states that general increases in food abundance and concentration should result
in smaller ranging areas (first level of analysis; Chapman and Chapman 2000). By increasing the
probability of encounter among individuals (Gilby and Wrangham 2008), larger subgroups would form
simply by random aggregation (passive association) facilitated by reduced scramble-competition in the
fruit-abundant condition (second level of analysis). If associations among individuals are basically a
consequence of these processes, results associated with an increase in food-abundance should follow
the prediction for passive associations (third level of analysis; figure 3.1). Fruit abundance should allow
more individuals to use common patches and therefore ranging areas should overlap more (Wallace
2006; Emery Thompson et al. 2007) increasing spatial dyadic associations. Individuals are therefore
expected to associate in subgroups more regularly and with more individuals irrespectively of their
identities, increasing the general spatio-temporal association intensity (dyadic associations) and
reducing its variability within the group. If individuals increasingly associate with others as a result of co-
occurring more often in larger subgroups, this should increase the correlation between subgroup size
and spatio-temporal associations. By associating indifferently with more individuals, a general increase
in connectivity between all group members is expected in the absence of non-random associations.
Accordingly, the framework can be used to establish different scenarios in a set of association variables
which depend on individual space-use, spatio-temporal coincidence and the relationship between
grouping and association. For example, dissimilar grouping patterns are expected when environmental
requirements and motivations differ among group members, as often occurs between sex-classes in
many species (e.g. sperm whales, Physeter macrocephalus: Whitehead et al. 1991; Conradt and Roper

2000).

75



Sexual differences in space-use and grouping patterns have been well documented in spider monkeys
indicating that males are less susceptible to ecological constraints than females (Fedigan and Baxter
1984; Chapman 1990; Shimooka 2003; Shimooka 2005). Therefore, female grouping and association
patterns should be more dependent on fruit availability (greater influence of passive association
processes) than those of males, expected to be relatively stable across seasons (greater influence of
active associations). We incorporated these considerations into our general evaluation of individual
socio-spatial patterns, by also investigating potential differences between sex-classes using our analysis
framework. Consequently, we expected females to follow our predictions for passive association
processes as opposed to males, who should show little seasonal variability in their socio-spatial patterns

(at all three levels of analysis: cf. figure 3.1).

INCREASED FOOD ABUNDANCE

AND CONCENTRATION
Level Variable Prediction References
(Chapman & Chapman 2000, Shimooka 2003;
Core area size (CA) Wallace 2006)

Passive Active

+ (Chapman et al. 1995; Bartumeus et al. 2002;
Average subgroup size (SGS) Shimooka 2003; Murray et al 2006; Smith et

al. 2008)

:\i\zr:r(aliggr;dividual subioup + - (Emery Thompson & Wrangham 2006)
“ Spatial dyadic association (SDAI) + =f- (Wallace 2006; Emery Thompson et al. 2007)
E Dyadic association (DAI) + =/- (Henzi et al. 2009; Holekamp et al. 2012)
_E Correlation SGS:DAI + =/- (Newton-Fisher 1999; Wakefield 2013)
§ Coefficient of variation DAI - + (Whitehead 2008; Henzi 2009)
E Individual strength + =/- (Henzi et al. 2009; Holekamp et al. 2012)
§ Clustering coefficient + - (Flack et al. 2006; Henzi et al. 2009)
% Non-random associations = +REP  (Henzi et al. 2009)
= Association stability NO REP (Henzi et al. 2009; llany et al 2015)

Figure 3.1. Predicted outcomes in spider monkey association metrics (pair-wise associations) at three levels of
analysis for two different socio-spatial contexts (passive vs. active) resulting from an increase in food abundance
and concentration. Each context is related to either passive or active association processes (legends over dotted
arrows). Predictions differ depending on these processes and are expressed as expected increases (+), decreases (-)
or absence of change (=). REP indicates that active repulsive associations are expected. Association metrics are
described in methods. References indicate papers with theoretical support for the predictions or studies
presenting congruent results using the same or equivalent metrics.
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Methods
Study Site
Field data were collected in the Otoch Ma’ax Yetel Kooh protected area in the Yucatan peninsula,
Mexico. The 5367 ha area is composed of a mosaic of semi-evergreen forest with different successional
stages (Garcia-Frapolli et al. 2007). Average annual temperature fluctuates around 24 °C peaking in
August, and 70% of annual rainfall is typically concentrated between the months of May and October

(SMN 2015).

Study group

The study was conducted on a habituated group of black handed spider monkeys (Ateles geoffroyi)
ranging around the south-eastern side of the lake located on the eastern margin of the protected area,
very close to the village of Punta Laguna (Ramos-Fernandez et al. 2013). The group has been subject to
continuous monitoring since 1997 by local field assistants, researchers and students. Except for infants
(age: 0-3 years), group members are all identified through distinctive facial or body marks (Ramos-
Fernandez et al. 2003). Males are the phylopatric sex in this species, while females born in the group
usually emigrate at 5-6 years. Before this age, individuals are considered infants or juveniles (age: 3-5
years) and usually move and forage together with their mothers. In this study, we only considered
individuals that were five years old by January 2013, additionally excluding group-born females with no
offspring, because they mostly followed their mothers, and they all emigrated during the study. This
subset comprises all group-members assumed to have independent movement patterns, and will
henceforth be referred to as adults. During the study, group size fluctuated between 18 (7 male and 11
female) and 22 (7 male, 15 females) adults due to the integration of four females, two of which had
been sporadically observed in the periphery of the group’s home range since 2012. During 2013 three of
these females (all with offspring) increased their frequency of visits to the core area of the group,
associating regularly with group members and continuing to do so through the rest of the study. All
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males analyzed were born in the group and both their age and mother are known. Adult female ages
and maternity relations are unknown (except for that of a 9 year old natal female (LO) who has
reproduced repeatedly in the group) and their tenure in the group varies from 5 to over 18 years for

three females which were already part of the group by 1997 when they were first observed.

Data collection

Throughout a 20 month-period between January 3™ 2013 and September 18" 2014, data were collected
by four field assistants (each with over ten years of experience) and one of the authors (SS), following
the same standard methodology implemented at the study site since 1998 (Ramos-Fernandez et al.
2003). We conducted observations during subgroup follows of 4-8 daily hours which began after
opportunistically locating monkeys by searching commonly used areas within the home range. Once a
subgroup was spotted, we began our instantaneous scan observations every 20-min registering its
composition, position, and the identity and activity of all visible individuals. We obtained the subgroup
position using a hand-held global positioning system placed roughly below one of the individuals of the
subgroup (mean error in locations was 7 m). Any monkey within 30 meters of another was considered
part of the same subgroup (Ramos-Fernandez 2005; Aureli et al. 2012). This cutoff distance is based on
analyses of the distribution of inter-individual distances and has been validated using empirical (Ramos-
Fernandez 2005) and modeling (Aureli et al. 2012) methods. When individuals joined a subgroup, we
recorded a fusion if they remained present in the following scan. When individuals were out of sight for
two consecutive scans, we recorded this event as a fission. Our data comprise 4916 subgroup scans
collected during 325 days within four seasons: dry 2013, wet 2013, dry 2014 and wet 2014. For all our

analyses, we defined seasons as beginning in November 15 (dry) and May 15 (wet).
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Fruit availability

For a general estimate of fruit availability within the study site, we used an index of fruit abundance
(Pinacho Guendulain 2010) calculated using data from a phenological trail monitored fortnightly,
recording the presence or absence of fruit in 10 individual trees of each of 11 tree species most
consumed by the study group over the long-term (Ramos-Fernandez and Pinacho-Guendulain 2009). We
also used tree-density estimations for these species, and measures of the diameter at breast height
(DBH) obtained from trees (larger than 10 cm DBH) in forty-eight 100 x 2 m? linear transects and four
square transects of 0.25 ha in the study site (Bonilla-Moheno 2008). The index of fruit abundance is the
resulting sum of the proportion of trees with fruit (out of 10) from each species per fortnight, multiplied
by the density (individuals/ha) and the sum of the DBH per ha for each species (Pinacho Guendulain
2010). An example calculation for species Sideroxylon foetidissimum in one fortnight would be: 8/10
fruiting trees * 12 trees/ha * 150cm/ha = 1440 (trees*cm)/ha?. This was done for each species with fruit
during a given fortnight, and the resulting numbers were added to obtain the index for that particular
period. Values of the index showed a significant increase in fruit abundance during wet vs. dry months
(ANOVA: df = 3, F = 17.7, P<0.0001; post hoc Tukey’s HSD: dry vs. wet 2013 P=0.001, dry vs. wet 2014
P<0.0001) with no yearly differences between seasons and no differences between years (figure 3.2).
This pattern largely reflects the abundance of Brosimum alicastrum; a species worth highlighting for its
relevance in the diet of the study group (Valero 2004; Pinacho Guendulain 2010) and high density in the
study area (Bonilla-Moheno 2008). The study group has been shown to consistently concentrate its long-
term activities in a core area that contains a greater proportion of mature forest than the protected area
as a whole (more than 50% vs. less than 25%; Ramos-Fernandez et al. 2013). Considering that B.
alicastrum is ten times as abundant in the mature forest than in other successional stages, fruiting of
this species during the wet season results in large and abundant patches within the area where the

monkeys concentrate their activities (Ramos-Fernandez et al. 2013). Therefore, the change from dry to

79



wet season is accompanied by a combination of increased fruit abundance and density of patches within

the ranging area of the study group.

IFA
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Figure 3.2. Normalized values of the index of fruit abundance (IFA; black points) from mid-November 2012 to
November 2014. Shaded areas highlight wet season periods (mid-May through mid-November in both years). IFA
values are expressed as proportions of the maximum value obtained during the period displayed.

Data analysis

Since the decision to follow a subgroup each field day was not based on the membership of any
particular individual, differences in individual spatial preferences produced uneven sample sizes across
individuals. To reduce the resulting bias, we restricted our data set to adult individuals observed
throughout the four seasons of the study in at least 10% of the total scans from each period.
Consequently, all our analyses used data on 11 adult monkeys (four males and seven females; table 3.1)
with the exception of the analysis of grouping patterns which included data for any of the adult
individuals considered as part of the group each season. Our sample of 11 individuals represented 61%
of adult group-members in 2013 and 50% in 2014. This number of focal individuals is comparable to
other studies of similar length which analyzed individual ranging patterns in Ateles spp. in the same and
other study sites (for example, 6 adults and subadults: Shimooka 2005; 13 adults: Spehar et al. 2010;

and 11 independently moving individuals: Valero and Byrne 2007).
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Table 3.1. Number of subgroup scans and days in which each of the study subjects was observed during the study
period. Ages indicate number of years of life by January 2013 for males (M) and LO (natal female). For females (F),
they represent a minimum age estimate assuming they were eight years old when they were first sighted with an
offspring, and an inter-birth interval of 3 years. Three females already residing with the study group by 1997 (*) all
had one or more offspring when first identified. For them, tenure only represents the time since they were first
identified. When the age/tenure value is the same it means that the individual was born in the group.

Subgroup scans/days observed Total
Individual Ageltenire Sex PRY WET PRY WET Scans Days
(years) 2013 2013 2014 2014
AM 12/5 F 176/29 211/34 184/30 195/41 766 134
CH* 32/18 F 492/57 512/68 508/61 219/42 1731 228
EG 9/9 M 187/30 387/52 381/58 219/40 1174 180
FL* 26/18 F 344/48 391/53 262/42 280/51 1277 194
JA 12/8 F 412/50 389/56 402/59 308/52 1511 217
JN 9/9 M 219/31 304/45 311/45 251/49 1085 170
KL 16/10 F 152/22 343/46 243/42 267/43 1005 153
LO 11/11 F 494/59 550/64 513/63 274/45 1831 231
MS 5/5 M 332/42 440/59 371/51 252/42 1395 194
TL 11/11 M 223/35 339/47 361/51 231/40 1154 173
VE* 29/18 F 408/54 447/61 358/55 286/49 1499 219
Total scans/days 1030/73 1366/91 1707/91 1018/70 4916 325

Space-use (analysis level 1). Seasonal ranging patterns were evaluated by individual core areas, which
indicate the area where individuals concentrated their activities in parts of the habitat assumed to hold
important resources for them (Samuel et al. 1985; Isbell et al. 1998; Asensio et al. 2012a; Ramos-
Fernandez et al. 2013). Core areas were defined as the portion of the utilization distribution contained
in the 60% probability contour, as calculated by the Local Convex Hull (LoCoH) method (Getz et al. 2007;
Lyons et al. 2013). LoCoH is a non-parametric method for calculating utilization distributions based on
the construction of polygons (hulls) around each observation point using n nearest neighbors. The union

of these hulls renders areas containing different proportions of points that can be associated with
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probabilities of occurrence. We used the same definition of core area as Ramos-Fernandez et al. (2013),
who analyzed ranging patterns for the same group, also using subgroup scan data. From the area vs.
probability curve for yearly subgroup utilization distributions, they found that a 60% probability best
approximated a slope of 1 for all cases. This is indicative of the greatest difference between the
empirical curve and the null expectation of random use with no activity clumping (Powell 2000).
Seasonal core areas were generated for each individual using all scan locations where it was observed.
All core areas were calculated using the R software platform (v.3.1.2; R Core Team 2014) and the
adaptive mode version of T-LoCoH (Lyons et al. 2013). In this setting, the T-LoCoH adaptive mode
parameter @, is an upper bound on the sum of distances from each point to neighbors progressively
further from it, thereby resulting in variation in the number of neighbors n used in the construction of
each hull (viz: points in dense clusters have a larger n than points that are more isolated from their
neighbors). The a value was selected through a compromise between minimizing the number of
separate patches conforming the utilization distributions and avoiding polygons from crossing natural
barriers into areas known not to be used by the monkeys, such as the in the study-site. The same a value

was used for all calculations of seasonal-individual core areas.

In addition to individual core area size, we examined seasonal changes in the spatial coincidence of core
areas by first quantifying the total area covered by the union of all individual core areas per season, and
then identifying the number of overlapping core areas within each portion of this union. We also used
two indices to quantify the general coincidence between individual core areas: a group spatial
gregariousness index quantifying how clumped together were individual core areas with respect to the
total extent covered by the union of all core areas, and the spatial gregariousness of each individual
guantifying how much each core area coincided with the rest of the core areas. Both indices are adapted
from the index used by José-Dominguez et al. (2015) to quantify site fidelity, but instead of considering

the overlap of core areas from different time periods, we used the overlap of core areas from different
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individuals. Group spatial gregariousness was defined by: gSGI = (Z{zzi * Oi)/(K * A), where A is the
total area covered by the core area union; j is the maximum number of overlapping individual core areas
in a certain season (11 in all cases); i is the number of overlapping core areas with values between 2 and
J; O is the size of the area where i core areas overlap within the core area union; and K is the total
number of core areas analyzed per season (11 in all cases). Values of the group spatial gregariousness
index range between 0 and 1 where 1 indicates total spatial overlap of all possible core areas and 0
indicates no coincidence at all (i.e. completely non-overlapping core areas). To calculate the individual
spatial gregariousness for individual x, we used a very similar formulation where instead of A, the
denominator includes the individual’s core area A, and the overlap O; is restricted to areas of overlap
within A,, becoming Oy in the expression iSGI, = (Z{zzi * O) /(K * Ay). Values of this index also
range between 0 and 1 where 1 indicates total spatial overlap of the individual’s core area with all other
possible core areas and 0 indicates no coincidence at all between that individual’s core area and any

other (figure 3.3).

Grouping tendencies (analysis level 2). Grouping patterns were analyzed using average seasonal
subgroup size (subgroup size) and the average subgroup size experienced by each individual (individual
subgroup size). For calculating subgroup size, we included all subgroup scans where at least one of the
adult monkeys of the group was in sight, and counts only included adult individuals. Therefore,
subgroup size can have values higher than 11 since it considers all adults present at the time. Individual
subgroup size was calculated for each individual, by including only scan points where it was in sight. In
combination with the predicted decrease in core areas, both subgroup metrics were expected to
increase in the food-abundant season if individuals were mostly driven by passive aggregation.
Individual subgroup size was additionally used to detect potential differences in the effect of passive and

active processes of association on individual gregariousness (Whitehead 2008).
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Figure 3.3. Example calculations of the group (gSGl) and individual (iSGI) spatial gregariousness indices in four
scenarios which differ in the level of overlap (O) among the core areas (CA) of three individuals (A, B and C). gSGlI
quantifies the clumping of individual CAs with respect to the total extent covered by the union of all core areas (CA
union) following the expression (Z{zzi * 0;)/(K = A) where A is the size of the CA union; j is the maximum
number of overlapping individual CAs in a certain period; i is the number of overlapping CAs with values between 2
and j; O is the size of the area where i CAs overlap within the CA union; and K is the total number of CAs analyzed
per period. Values of gSGI range between 0 and 1 where 1 indicates total spatial overlap of all possible CAs and 0
indicates no coincidence at all (i.e. completely non-overlapping CAs). iSGI quantifies how much the core area of
individual x coincides with the rest of the CAs. It involves a formulation similar to gSGI where instead of A, the
denominator includes the individual’s core area Ax, and the overlap O; is restricted to areas of overlap within Ay,
becoming Oixin the expression iSGI,, = (Z{zzi * 0;,) /(K * A,). Values of iSGl also range between 0 and 1 where 1
indicates total spatial overlap of the individual’s CA with all other possible CAs and 0 indicates no coincidence at all
between that individual’s CA and any other. Both indices are adapted from the index used by José-Dominguez et
al. (2015).
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Pair-wise associations (analysis level 3). Our analyses of associations were based on two indices, each
constructed from a different type of co-occurrence between pairs of individuals: spatial dyadic
association index and dyadic association index. Both indices are based on the simple ratio dyadic
association index (Cairns and Schwager 1987; Ginsberg and Young 1992) which describes the association
between individuals A and B by: Association (A, B) = Npg/(Na + Ng — Nag), where Nag corresponds
to the number of co-occurrences of individuals A and B, while Na refers to all the occurrences of A and
Ng to all the occurrences of B. Given our sampling methodology, this index is also equivalent to the

twice-weight association index (Cairns and Schwager 1987).

The spatial dyadic association index examined the overlap between the core areas of pairs of individuals,
capturing the extent to which they concentrated their activities in the same places during a certain
season (spatial association), irrespectively of whether or not they were also observed in the same
subgroup. Thus, a co-occurrence between individuals A and B (Nas in the association formula)
corresponds to the size of the overlap of their core areas, while the occurrence of each individual Na and
Ns is the size of each of their individual core areas. Core area overlaps were computed using T-LoCoH.
Values of the spatial association index reflect the overlap between core areas of two individuals as a

proportion of the total area covered by both core areas.

The dyadic association index describes spatio-temporal associations, where a co-occurrence of A with B
refers to the presence of both individuals in the same subgroup (Nas in the association formula). This
necessarily involves that they were together at the same time, and therefore captures the dyad’s
tendency to occur in the same subgroup (dyadic association). Variables Na and Ng correspond to all the
observations of A or B in a subgroup. Average seasonal dyadic association index therefore increases if
the number of associates of individuals and/or the intensity of their associations increase (Henzi et al.

2009; Holekamp et al. 2012).
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Changes in the size and location of the area used by individuals can modify the probability of random
encounter with others. Variation in this random probability of encounter compared to variation in real
encounter rates between pairs of individuals can indicate the influence of random processes of
aggregation in patterns of association. To evaluate if any observed changes in core areas affected the
probability of encounter, we ran a Monte Carlo simulation using T-LoCoH. For each season and pair of
individuals, we assumed a random uniform distribution within each of their core areas. The simulation
consisted of independent throws where we randomly added a point within the seasonal core area of
each individual of the pair. Each pair of points added (one for each individual) was considered a throw. A
trial was conformed of z number of throws corresponding to the smaller number of observations on the
two members of a pair for a given season, because that was the maximum number of times they could
have been observed together. For every throw, we measured the distance between the two points and
if it was 30 meters or less, the pair was considered to be associated (spatio-temporal co-occurrence) in
accordance with our field definition of subgroup (see above). If the distance was greater than 30m, the
throw counted as an occurrence of one of the two individuals in absence of the other. We assigned
these occurrences to one of the two individuals, alternating them each throw (because only one monkey
could be observed at a time with our field methodology). We ran a thousand trials for each pair of
individuals per season, averaging the total number of co-occurrences per trial to obtain the average
random occurrence for each dyad. We used this value to calculate a random dyadic association index for
each pair of individuals, in the same manner as the dyadic association index, but using the average
number of random occurrences as the value for the co-occurrence Nag (in the association formula),
while Na+Ng corresponded to z. This random association measure is an approximation to the random
probability of encounter between individuals, exclusively as a result of the relevance of core area
overlap. If core areas decrease in areas commonly used by both members of a dyad, random

associations are expected to increase. This random association index was then compared to the dyadic
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association index based on the observed encounter rates. However, because the random index was
restricted to core areas, and the dyadic association index captures processes occurring beyond core
areas, we calculated an equivalent of the dyadic association index that only considered occurrences of
individuals within their respective core areas. By doing this, we eliminated possible random spatial

effects operating outside core areas, potentially contained in the dyadic association index.

Active processes of association can be identified by examining if certain individuals co-occurred more
than a random expectation based on each individual’s tendency to associate in general (Whitehead et
al. 2005). While the Monte Carlo simulation allowed us to estimate the probability for two individuals to
randomly find each other, this did not inform us if the associations observed were any different than
expected if individuals chose group partners at random. Bejder et al. (1998) devised a method where
random sets of data are generated from the original, preserving the number of subgroups in which each
individual was observed and the number of individuals in each subgroup. When a large number of
random samples are generated, they may be used to distinguish non-random processes in the original
data (Whitehead 2008). We ran permutation tests on the compiled version of SOCPROG 2.5 for each
seasonal dataset, taking the coefficient of variation of the association index as our test statistic
(Whitehead et al. 2005; Whitehead 2009). All tests were done using the dyadic association index
corrected for gregariousness (Godde et al. 2013). This correction accounts for individuals that might

prefer certain group-sizes rather than particular companions and is represented by:

DAIG(A, B) = (DAIAg) (S DAI/ (3 DAL, 3. DAIR)),

where DAl,g is the dyadic association index between individuals A and B, ), DAI is the sum of the
dyadic association index for all dyads observed in a season and ), DAI, and ), DAl represent the sums
of all the dyadic associations for individuals A and B, respectively (Godde et al. 2013). As a result, the
analysis indicated the occurrence of associations which were stronger (attractive) or weaker (repulsive)
than the random expectation based on a predefined significance level (P < 0.05 for all tests).
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Additionally, the test identified non-random dyads, and this subset was used to assess association
stability by examining the number of seasons in which each of these dyads was observed. We
considered both consecutive and non-consecutive recurrences of non-random associations, because the
first inform about the endurance of an association despite the effects of seasonal changes in the socio-
spatial context, while non-consecutive associations could reveal driving factors for a particular
association in a certain seasonal context. Altogether, this analysis provides criteria to determine the

presence and persistence of active processes of association.

A complementary source of insight about the factors influencing observed associations is the social
context where they occur, which was not accounted for in previous analyses. We searched for changes
in the correlation between the dyadic association index and the average subgroup size, as indicators of
the type of association process occurring in each season. Newton-Fisher (1999) used this correlation to
discern between processes of passive and active association in a group. In the former, dyadic
associations are expected to correlate positively with subgroup size, whereas in the latter, higher dyadic
association values are expected among individuals that tend to be together in smaller subgroups and
therefore the correlation between dyadic associations and subgroup size should be negative. Following
methods by Newton-Fisher (1999) and Wakefield (2013), we examined this correlation by first
converting each set of seasonal dyadic association values into a z-score so that they varied on the same
relative scale, and facilitate comparison between seasons. We calculated the average subgroup-size for
each dyad, and log normalized both variables (previously adding 1 to each dyadic association z-score to
make all values positive). Finally, we calculated Kendall’s tau coefficient for each season. If smaller
subgroups include individuals with stronger associations (Newton-Fisher 1999), differences in
association strength should be most apparent in single-pair groups. If this were the case, 1) some dyads
should occur in single-pairs relatively more than others and 2) there should be a higher probability of

finding attractive associations among those dyads that associate most frequently in single-pairs. To test

88



this assumption we used the results from the permutation tests for non-random associations and a
dyadic association index restricted to pairs (pair index), to investigate if dyads with attractive
associations were more prone to occur in pairs than others. We calculated the pair index in the same
manner as the dyadic association index but taking a subset of the scan-data corresponding only to
subgroups of two individuals. For the pair index, the co-occurrence value Nag involved both individuals
being together in single-pair subgroups and was restricted to all instances where one individual (A) or
the other (B) were in a subgroup of size two. We used Mann-Whitney U tests to compare pair index

values among dyads with attractive associations against all other dyads.

As a way to quantify association homogeneity and evaluate how it changed between seasons, we
calculated the seasonal coefficient of variation (standard deviation relative to the mean) of the dyadic
association index using dyadic association values for all dyads from each season (Henzi et al. 2009).
Lower values indicate little difference between dyads in their associations, suggesting passive
aggregation processes, while higher values are expected when there are different patterns of

association within the group, indicating active processes.

We complemented our analysis of associations with a quantitative exploration of changes in the
seasonal association network for the 11 study subjects. We used SOCPROG 2.5 to construct weighted
non-directional networks for each season. Nodes represented individuals and weighted links
represented the dyadic association index corrected for gregariousness (Godde et al. 2013). We used the
seasonal change in average individual strength and clustering coefficient of each network to evaluate
the stability of the associations through time, which can be indicative of long-term processes of active
association (Henzi et al. 2009). The individual strength corresponds to the added weights of all links
connected to a node. It is equivalent to the degree for networks with weights and is a measure of how

connected a node is to the rest of the network (Whitehead 2008; Kasper and Voelkl 2009). An increase
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in the number of associations or their intensity will therefore result in increased individual strength. The
clustering coefficient indicates how well the associates of an individual are connected among
themselves (Flack et al. 2006). The version of the coefficient implemented in SOCPROG 2.5 is based on
the matrix definition for weighted networks by Holme et al. (2007), where the clustering coefficient of
individual i is given by:
Cw (D) = (T jk wijwjxWii)/ (maxg;(wi;) X jie Wi Wi,

where w;;, wj, and wy;are the values of the association indices between individual i and all its pairs of
associated jk, while max;;(w;;) is the maximum value of the association index of j with any individual j.
As with the dyadic association index, this metric is expected to be higher if individuals increase the
frequency of occurrence with their associates from the previous season (i.e. if they are more strongly
connected), or if they increase the number of individuals with which they occur (i.e. if individuals are

connected to an increased number of others).

Statistical analyses. Seasonal comparisons were done using Wilcoxon signed-rank tests unless specified
otherwise. For other comparisons we used Mann-Whitney U and Kruskal-Wallis tests. P values for pair-
wise differences after multiple comparisons were adjusted with the Bonferroni correction (Paqj). When
presented, bootstrap confidence intervals were obtained by resampling the corresponding original data
1000 times with replacement. A distribution of averages was then used to derive 95% confidence
intervals using the first-order normal approximation as implemented in the boot package for R (Canty

and Ripley 2015).
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Results
Space-use
Seasonal individual core areas ranged in size between 3.57 ha and 15.45 ha, with an average of 7.88 ha
(x3.57; table 3.2). Although core areas were smaller in wet vs. dry seasons (W=205, n=11, P<0.01),
within years, the seasonal change was only significant for the dry vs. wet season of 2013 (W=56, n=11,
P=0.04) and not for the dry vs. wet season of 2014 (W=50, n=11, P=0.1). The most salient difference,
however, was between years, with core areas being larger during 2014 (W=253, n=22, P<0.0001; figure
3.4a). When comparing between sex classes, differences were only significant in the dry season of 2014
when males had larger core areas than females (Mann-Whitney: U = 28, Nmaes/females = 4/7, P<0.01; figure
3.4b). So, as predicted (figure 3.1), the change from fruit-scarce to fruit-abundant seasons was
accompanied by a general contraction of individual core areas although less so in 2014 and with greater

difference between sexes than in 2013.

Table 3.2. Seasonal core area size (ha) for the individuals of the study group. Data includes averages and standard
deviations (S.D.) per individual and sex class (F: female; M: male).

ID SEX DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014 AVERAGE +S.D.
AM F 3.7 5.3 11.9 7.2 7.0+3.6
CH F 6.2 45 8.6 12.6 8.0 £35
FL F 8.1 4.0 10.9 7.3 7.6+2.8
JA F 6.2 5.3 8.2 6.8 6.6 +1.2
KL F 4.0 4.1 10.0 9.2 6.8 £3.3
LO F 7.3 5.8 8.4 13.6 8.8+3.4
VE F 4.3 45 9.1 8.1 6.5+2.3
EG M 4.8 4.6 15.2 10.6 8.815.1
JN M 5.1 4.6 154 9.6 8.7%5.0
MS M 8.8 3.6 14.3 10.2 9.2+4.4
TL M 6.8 5.0 124 10.5 8.7+3.3
Females (average * s.d) 5717 4807 9.6+14 9.3%27 7.3£2.7
Males (average + s.d) 6.4+1.8 45 +0.6 143+1.4 10.2 0.5 8.8+4.1
Total (average + s.d) 5.9+1.7 4.6 +0.6 11.3+2.7 9.6 £2.2 7.9+3.3

91



16 - H b
£ 12+ - ’
N -
$ Figure 3.4 (a) Seasonal change in
g 8- a individual core area size for the females
® (solid lines) and males (dashed lines) of
8 the study group. (b) Grouped
Q - differences between females (white)
4+ H R and males (gray). The point represents
an observation outside 1.5 times the
interquartile range above the upper

D13 WA3 D14 W.14 D13 W13 D.14 W.14 quartile and below the lower quartile.

The spatial overlap of core areas indicated an expansion of the total extent covered by all individual core
areas (core area union) during dry vs. wet seasons, but mostly in 2014 vs. 2013 (figure 3.5). Core area
union was largest in the dry season of 2014 (24.5 ha) and smallest in the wet season of 2013 (12.4 ha),
while the 11 core area overlap varied in size between 1.8 ha (wet 2014) and 0.7 ha (wet 2013; table 3.3,
figure 3.6). We used the group spatial gregariousness index to quantify the general degree of core area
overlap, finding it was similar for all seasons, fluctuating between 0.50 and 0.54 (table 3.4). This
indicates little change in the proportional spatial clumping of core areas in all periods. Similarly, the
individual spatial gregariousness index showed no significant differences between seasons or years, but
average individual values of the index were significantly higher for females than males (Mann-Whitney,
U=28, Nmales/females = 4/7, P<0.01; table 3.4, figure 3.7). This result indicates that females tended to have a
higher core area overlap with the rest of the individuals analyzed (female or male), than any male. We
then investigated sexual differences in the core area overlap among individuals of the same sex by
calculating the individual spatial gregariousness index by sex. Considering only the core area overlap
within sexes, the average values of the index by sex indicated significantly higher spatial coincidence for

males than females (Mann-Whitney, U=28, Nmales/females = 4/7, P<0.01; figure 3.8).
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Figure 3.5. Seasonal overlap of individual core areas. As more core areas (CAs) overlap in one place within the core area union (CA union; dark gray border), the
color becomes darker while areas where few core areas coincided are shown in pale grey tones. The dotted area represents a lake that borders the group’s
home range (D.13: dry 2013, W.13: wet 2013, D.14: dry 2014 & W.14: wet 2014).
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Table 3.3. Seasonal extents of the union of individual core areas (CA union) and the area of overlap for all 11 core
areas (11 CA overlap).

DRY2013 WET 2013 DRY2014 WET2014
CA union (ha) 14.1 12.4 24.5 22.2
11 CA overlap (ha) 1.2 0.7 1.8 1.8

25

Figure 3.6. Core area (CA) as a function of CA overlap
level per season (light gray: dry, dark gray: wet), for
2013 (dashed lines) and 2014 (solid lines). Levels
indicate the area of overlap for each corresponding
number of individual CAs or more (cumulative extent).
All curves have their maximum in the CA union (level 1
in the x axis) that corresponds to the total extent of
the habitat used as core area by any of the 11
individuals analyzed. Similarly, the second level of
overlap indicates the area where two or more CAs
overlapped, and so on, up to the 11th level, which
refers to the portion of the home range used as CA by
all 11 individuals during the season.

Area (ha)

CA overlap level

Table 3.4. Spatial gregariousness index (SGl) based on the core area union (Group SGI) and on individual core areas
(Individual SGI), presenting averages and standard deviation (SD) for all individuals together, for only females and
only males.

SGlI DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014
Group SGI 0.50 0.50 0.53 0.54
Individual SGI (average + S.D.) 0.68 +0.068 0.65+0.046 0.69 +0.076 0.68 +0.065

Individual SGI: females (average £ S.D.) 0.70+£0.055 0.64 £0.047 0.74 £0.046 0.72 +0.058
Individual SGI: males (average £ S.D.)  0.66 £0.090 0.65 +0.049 0.60 £0.017 0.63 +0.019
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Figure 3.8. Seasonal individual spatial gregariousness
(iSGI) by sex for females (white) and males (dark gray;
D.13: dry 2013, W.13: wet 2013, D.14: dry 2014 &
W.14: wet 2014).

Grouping tendencies

iISGI by sex

Figure 3.7. Average individual spatial gre-
gariousness index (SGl) for the females
(empty circles) and males (full circles) of the
study group. 95% confidence intervals based
on 1000 bootstrapped replications of the
original data.
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Subgroup size was smaller in dry vs. wet seasons (Mann-Whitney, U=3201118, norywer=2529/2312,

P<0.0001), although the yearly seasonal increase was only significant in 2014 (Mann-Whitney, 2013:

U=649585, nprvi3wer13=1015/1329, P=0.1; 2014: U=646713.5, norviawer1a=1514/983, P<0.0001; figure

3.9a). Individual subgroup size increased significantly in both wet seasons (2013: W=7, n=11, P=0.02;

2014: W=7, n=11, P=0.02) suggesting that, the monkeys experienced a higher degree of gregariousness
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during the wet season, as predicted for passive associations. This change was mostly observed in
females (figure 3.9b), and two of them (AM and KL) followed the same pattern as the others, but less so
during 2014. As expected, male grouping tendencies were more stable across seasons indicating they
were less influenced by passive association processes than females. Differences in the size of subgroups

of different sexual composition are presented in table 3.5.

Table 3.5. Seasonal differences in average subgroup size depending on the sexual composition of the subgroup.
Kruskal-Wallis tests indicated differences in subgroup size in all seasons (DRY 2013, KW: x?= 260.3, df =2, P<0.0001;
WET 2013, KW: x= 242.4, df=2, P<0.0001; DRY 2014, KW: x’= 271.5, df=2, P<0.0001; WET 2014, KW: x’= 147.3,
df=2, P<0.0001). Each row presents the results from comparisons between subgroup-types per season using
Mann-Whitney U tests. Only significant differences are presented (Pa4j<0.05 after Bonferroni adjustment for
multiple comparisons). Each result indicates if the first subgroup-type (as mentioned in the Subgroup-type column)
had larger (>) or smaller (<) SGS than the second.

Subgroup-types DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014
< < < <
F-F vs. M-F U=26187.5, U=64064, U=55786.5, U=33423.5, Nee.
Ne-pm-r=374/372, NE.pm-F=427/541, Pygi< Nk-Fm-F=546/468, F=346/351,
Pa¢j<0.0001 0.0001 Pagj< 0.0001 Pa¢j<0.0001
< < < <
M-M vs. M-F U=6079.5, U=13272.5, U=24822.5, U=9633.5 Ny,
Nm-mm-F=100/372, Nm-mm-F=155/541, Nm-mm-F=194/468, F=128/351,
Paqj<0.0001 Pagj< 0.0001 Pagj< 0.0001 Pagj<0.0001
> <
F-F vs. M-M - U=40458.5, U=41644, -
Ne-Fv-m=427/155, Nr-Fm-m=546/194,
Pagj<0.0001 Pagj<0.0001
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Figure 3.9. (a) Average subgroup size during the dry (light gray) and wet (dark gray) seasons of 2013 and 2014. (b)
Average subgroup size experienced by each individual during the dry (light gray) and wet (dark gray) seasons of
2013 (circles) and 2014 (triangles). Each row represents an individual identified by a two-letter name code, with
females above the black line and males below. Bootstrap confidence intervals (95%) shown in both figures were
derived from 1000 replications of the original data (D.13: dry 2013, W.13: wet 2013, D.14: dry 2014 & W.14: wet
2014).

Pair-wise associations

As in the case of the subgroup size, the dyadic association index followed the prediction for passive
association, with higher values in wet vs. dry seasons (W= 2282, n= 110, P=0.02), but with yearly
seasonal differences only significant in 2014 (2013: W=639, n=55, P=0.3; 2014: W=530, n=55, P=0.04).
Additionally, we observed higher seasonal dyadic association averages in 2013 vs. 2014 (W=4544,
n=110, P<0.0001; figure 3.10a). When considering the sexual composition of the dyad, female-female
dyads (F-F) followed the overall dyadic association pattern (2013: W=83, n=21, P=0.2, 2014: W=39, n=21,
P=0.006), while seasonal dyadic association values for mixed sex (F-M) and male-male (M-M) dyads
were not significantly different in any case. In all seasons, same-sex dyads had significantly higher values
of the dyadic association index than M-F with the exception of F-F dyads in the dry season of 2013,
which were not significantly different than M-F (table 3.6). In the dry season of 2014, M-M also had

significantly higher dyadic association values than F-F (U=13, neymm=21/6, Pagi=0.006). As expected,
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these sexual differences point to sexual segregation, with more stable associations among males than

females.

Figure 3.10. Average seasonal values for (a) the dyadic

F-F

association index and (b) the spatial dyadic association

index, during the dry (light gray) and wet (dark gray)

M-F

seasons of 2013 (circles) and 2014 (triangles), grouped by

the sexual composition of dyads: female-female (F-F),

M-M

male-female (M-F), male-male (M-M), and all together

(Total). 95% bootstrap confidence intervals were derived

from 1000 replications.
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Table 3.6. Seasonal dyadic differences in the dyadic association index depending on the sexual composition of the
dyad: female-female (FF), male-male (MM) and male-female (MF). Each row presents the results from
comparisons between dyad-types per season using Mann-Whitney U tests. For significant differences between
dyad-types (Paqj<0.05 after Bonferroni adjustment for multiple comparisons), each result indicates if the first dyad-
type (as mentioned in the Dyad-type column) had higher (>) or lower (<) values of the index than the second.

Dyad-types DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014
> > >
FF vs. MF U=406, nFF/MF=21/28, U =547, nFF/MF:21/28, U =444, nFF/MF=21/28, U 2559, nFF/MF:21/28,
Pagj=0.07 Padj<0.0001 Padj=0.006 Padj<0.0001
> > >
>
MM vs. MF U =168, nMM/MF:6/28, U =168, nmm/MF:6/28, U =168, nmm/MF:6/28,
U =165, nmm/MF:6/28,
Padj< 0.001 Pagj< 0.0001 Pagj< 0.0001
Padj< 0.0001
<
FF vs. MM U =42, nFF/MM=21/6, U =27, n|:|:/|\/|M=21/6, U =13, nFF/MM=21/6, U =28, nFF/MM=21/6,

Padj=0-7

PadeO.l

Padj=0.006

PadeO.l
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Contrary to prediction under a passive association scenario, the spatial association index showed no
significant differences between seasons. This indicates that the proportion of shared core area between
dyads did not change seasonally as expected if individuals had increasingly used the same food patches
in the food abundant periods. Additionally, we found that spatial associations were significantly lower
for M-F than for F-F dyads in the dry and wet seasons of 2014 and for M-M in wet 2014 (figure 3.10b;
table 3.7). The fact that F-F dyads had higher spatial association values than F-M in both seasons of 2014
indicates that females were sharing areas of use among themselves more than with males, irrespectively

of the season (figure 3.11).

Table 3.7. Seasonal dyadic differences in the spatial dyadic association index depending on the sexual composition
of the dyad: female-female (FF), male-male (MM) and male-female (MF). Each row presents the results from
comparisons between dyad-types per season using Mann-Whitney U tests. For significant differences between
dyad-types (Padj<0.05 after Bonferroni adjustment for multiple comparisons), each result indicates if the first dyad-
type (as mentioned in the Dyad-type column) had higher (>) or lower (<) values of the index than the second.

Dyad-types DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014
> >
FF vs. MF U =350, npgme=21/28, U =303, neegme=21/28, U =487, npgvr=21/28, U =538, neeme=21/28,
Pagj=0.8 Pagi=1 Pagj=0.0001 Padgj<0.0001
>
MM vs. MF U =81, nmmmvr=6/28, U =111, numme=6/28, U =131, nmmmr=6/28, U =168, nmmme=6/28,
Pagi=1 Pagi=0.7 Pagj=0.09 Padj<0.0001

FF vs. MM U 270, n|:|:/|\/||v|=21/6, U 246, n|:|:/|\/||v|=21/6, U =50, nFF/MM=21/6, U =41, nFF/MM=21/6,
Padj=1 Padj=1 Padj=1 Padj=0.6
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The random association index showed a significant increase in the wet vs. dry season of 2013 (W=430,
n=55, P<0.01), but no change between seasons in 2014 (W=612, n=55, P=0.2), indicating that individuals
were significantly more prone to find another by chance in wet vs. dry 2013, while in 2014 there were
no seasonal differences in this respect. Meanwhile, dyadic associations within the core areas did not
show seasonal changes (2013: W=559, n=55, P=0.08; 2014: W=552, n=55, P=0.07; figure 3.12).
Therefore, this result did not reflect the seasonal increase in the probability of random encounter in
2013 as would be expected if co-occurrence was mostly prompted by this process in a passive
association scenario. Similarly, the lack of seasonal change in the random association index in 2014

makes it unlikely that the seasonal increase in dyadic associations was related to this spatial effect.

Permutation tests highlighted associations that occurred both more (attractive) and less (repulsive) than
the random expectation in the four seasons analyzed, detecting a maximum of 11 in the wet season of
2013 and a minimum of 4 in the dry season of the same year, for a total of 32 (table 3.8). All the
seasonal results were above the expected number of non-random associations by chance (2.75). Of all

the significant associations expected, only one dyad was present in all four periods with an attractive-
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type of association. This is the only dyad conformed by a female and her adult daughter (CH and LO).
Since dyadic association values for this dyad were always the highest in each season, and mother-
daughter pairs are uncommon in spider monkey groups given that subadult females usually migrate, we
ran a second permutation test removing LO (the adult daughter of CH) from the analysis. This allowed us
to detect additional non-random associations, previously undistinguished due to the outlying values of
the dyadic association index between CH and LO, particularly during 2013 (table 3.8). Most associations
identified in the first test also resulted non-random in the second run, with the exception of one
repulsive in the wet season of 2013 (JA-MS) and three attractive associations in wet 2013 (EG-TL), dry
2014 (MS-TL) and wet 2014 (FL-JA), respectively. Combining both tests (with and without LO), we
detected a maximum of 13 of these associations in the wet season of 2013, and a minimum of 7 in the
dry season of 2013 (table 3.8; figure 3.13) for a total of 38 overall. Results include dyads with
associations in two consecutive seasons (5 in total, 3 attractive and 2 repulsive), in non-consecutive
seasons (1 attractive and 1 repulsive) and 1 dyad with an attractive association in one season and
repulsive in another. The latter involved JN, the only male that had attractive associations with any
female (three in total) and only in the dry season of 2013. Besides these cases, all non-random male-
female associations were repulsive, and all attractive associations occurred among same-sex dyads

(figure 3.14).

Figure 3.12. Random dyadic

0.025- 1.00- association index (R.DAI; a)
a . b and dyadic association index

0.020 - for observations within the
0.75- core areas (UD.DAI; b) for the

dry (light gray) and wet (dark
gray) seasons of 2013 and
2014. Points are observations

0.010- outside 1.5 times the inter-

]
| * 0.25- quartile range above the
0.005 - upper quartile and bellow the
| | lower quartile (D.13: dry

0.000 | . . : 0.004 . . . : 2013, W.13: wet 2013, D.14:
D.13 W.13 D.14 W.14 D13 W.13 D.14 W.14 dry 2014 & W.14: wet 2014).
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Table 3.8. Results for additional association metrics. Seasonal correlation between subgroup-size (SGS) and the
dyadic association index (DAI) using Kendall’s coefficient (Kt); coefficient of variation for the dyadic association
index (CV DAI); social network metrics (seasonal averages for individual values of strength and clustering
coefficient, showing standard errors (S.E.) derived from 1000 bootstrapped replicates); and results of the
permutation tests for non-random associations including all 11 individuals (_1), the repetition excluding LO, the
adult natal female (_2) and the combination of all different associations detected by both tests (_1 & _2).

SEASON

DRY 2013 WET 2013 DRY 2014 WET 2014
Correlation SGS-DAI (K, P< 0.0001) -0.36 -0.66 -0.64 -0.44
CV DAI 0.64 0.49 0.65 0.49
Average strength (S.E.) 8.73 (0.55) 8.71 (0.38) 8.50(0.34) 9.01(0.27)
Average clustering coefficient (S.E.) 0.58 (0.01) 0.62 (0.01) 0.54 (0.01) 0.64 (0.00)
Non-random associations_1 * 4 (3/1) 11 (5/6) 9 (5/3) 8 (5/3)
Non-random associations_2 * 6 (5/1) 9 (4/5) 5 (3/2) 8 (3/5)
Non-random associations 1 & 2* 7(6/1) 13 (6/7) 8 (5/3) 10(5/5)

* Total (attractive/repulsive)

am[cn [ r[aa ] io]ve es [n]ms[ 1 amfci[r]m[r]o]ve[es[m[ms[ 1| Figure3.13. Non-random asso-

AMlCH‘FL‘JA‘KLILO}VEJEG‘JN{MSITL

AMch[FL[JA’KL[LO[VEIEG IN MS[TL

ciations identified each season by
permutation tests using the
dyadic association index values
(adjusted for gregariousness) as
the measure of association.
Columns and rows represent the
11 individuals analyzed, identi-
fying females (red letters) and
males (black letters) by two letter
codes. Associations identified in
both tests (with and without LO)
are shown in dark colors (black:
attractive; red: repulsive) and
those resulting only in one of the
tests have paler tones (gray:
attractive; pink: repulsive). Labels
in italics indicate the season
analyzed (D13: dry 2013; W13:
wet 2013; D14: dry 2014 and
W14: wet 2014).
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2014

Figure 3.14. Association networks for the dry (left column) and wet (right column) seasons of 2013 (top) and 2014
(bottom). Nodes indicate females (red) or males (blue) and link width is proportional to the value of the dyadic
association index for each dyad. Dyads which were identified as non-random in either of the two permutation tests
conducted (with and without LO) are shown in black if they occurred more (attractive) and red if they occurred less
(repulsive) than expected by chance, and are otherwise shown in light gray.
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Correlation values between the dyadic association index and the average subgroup size for each dyad
were negative in all four seasons analyzed, showing that dyads associating in smaller subgroups tended
to have stronger associations (figure 3.15). This is indicative of an active association process under the
assumption that, as subgroups split and get smaller, individuals remain with associates they prefer or at
least are not repelled by. This assumption was supported by differences in the dyadic association index
restricted to pairs, which was significantly higher for dyads with attractive non-random associations
(Mann-Whitney: U=3413, Natt/non.at:=22/198, P<0.0001) than for the rest. This was also the case for each
season individually, except for the dry season of 2013 when there were no significant differences
between attractive associations and the rest. Therefore, dyads that associated more than expected by
chance, according to the permutation tests, also tended to occur in single-pair subgroups more than the
other dyads. When looking at seasonal differences we found that the correlation between subgroup size
and dyadic associations went from a value of Kendall’s correlation coefficient, K=-0.36 in dry 2013 to
K:=-0.66 in wet 2013 and from K:=-0.64 in dry 2014 to K:=-0.44 in wet 2014 (n=55, P<0.0001 in all cases).
According to our predictions, the shifts in the correlation suggests that in 2013 there was an increased
effect of active associations in wet vs. dry 2013 while in 2014 the pattern supports the hypothesis of an

increased effect of passive associations for the wet with respect to the dry season of 2014.

We used the coefficient of variation of the dyadic association index as an indicator of the homogeneity
of associations. Our results showed decreases in both wet seasons with respect to dry seasons (dry
2013: 0.64, wet 2013: 0.49, dry 2014: 0.65, wet 2014: 0.49) with no observed differences between years,
indicating that associations were more homogeneous in the food-abundant periods. This supports the
prediction for passive associations because individuals appear less selective of their associations in the
fruit-abundant periods, as expected if they were mostly co-occurring around resources of common

interest.
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Figure 3.15. Average dyadic subgroup-size (SGS) as a function of the dyadic association index (DAI) during the dry
(left column) and wet (right column) seasons of 2013 (top row) and 2014 (bottom row). Each point corresponds to
a female-female (circles), male-male (crosses) or male-female (triangles) dyad.

Changes in individual strength in the association networks were used as an indication of the stability of
individual’s tendency to associate with others. Average individual strength had its highest value in the
wet season of 2014, after a significant increase with respect to dry 2014 (W=1, n=11, P=0.002), while
there were no differences between seasons in 2013 (W=44, n=11, P=0.3; table 3.8). The results for 2014
indicate that individuals tended to have stronger associations with others in the wet season, as
predicted for passive associations when individuals can aggregate in larger subgroups and for longer
periods if resources are abundant enough. Conversely, the lack of change in average strength in 2013,

points to active association processes.

By looking at the clustering coefficient, we measured how connected individuals tended to be with the

rest of the network. The clustering coefficient of the association networks increased significantly in both
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wet seasons with respect to the preceding dry periods (2013: W=66, n=11, P=0.003; 2014: W=66, n=11,

P=0.003; table 3.8) as predicted for the passive association hypothesis.

Figure 3.16 is a visual summary of the seasonal differences that we found in the variables as we
predicted in our framework (figure 3.1). Overall, space-use and individual gregariousness were
supportive of the passive association hypothesis as observed in the seasonal decrease in core area, and
the increase in individual subgroup size. Following the 3-level analysis framework for a socio-spatial
context driven by passive associations (fig 3.1), both wet seasons resulted in significant increases in
clustering coefficient values, and decreases in the coefficient of variation for the dyadic association
index. However, spatial association values did not change in either year, contrary to the expectation for
this context. Moreover, the seasonal pattern in the correlation between subgroup size and dyadic
associations changed in opposite directions each year, decreasing in 2013 and increasing in 2014. Only
the latter agreed with the prediction for the corresponding socio-spatial context. Similarly, the patterns
for subgroup size, dyadic association index and individual strength only partially followed the expected
outcome, increasing significantly in 2014 but not in 2013. The latter results are suggestive of active
avoidance processes operating in 2013, particularly considering the seasonal increase in the random
association index (derived from core area contraction with equivalent spatial coincidence) that would
have facilitated the encounter of individuals and the formation of larger subgroups during the wet
season. On the other hand, the seasonal increase in subgroup size in 2014 corresponds to the
expectation for passive associations but with little influence from the spatial context, given that neither
core area nor the random association index showed seasonal changes. Altogether, our results show
yearly differences in the socio-spatial context, which agree with a seasonal increase in the influence of
passive associations during both wet seasons, but also provide evidence of active associations in all

seasons, particularly pointing to active avoidance as a constraint on grouping patterns in 2013.
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Figure 3.16. Seasonal change in socio-spatial

CA- + variables (and-axis) in the wet vs. dry seasons of

SGS - @ A 2013 (circles) and 2014 (triangles). Results are

: . presented as normalized differences between dry

ISGS 7 : and wet seasons. Positive values indicate increases
SDAI - é from the dry to wet season, negative values are
R.DAI - “ decreases and values at zero indicate no seasonal

: change. 95% bootstrap confidence intervals were

DAI - - derived from 1000 replications of the seasonal
SGS:DAI - ® A differences in each variable (CA: core area; ISGS:
: individual subgroup size; SDAI: spatial dyadic

CV.DAI - - : association index; R.DAl: random dyadic
Strength - + - association index; DAIl: dyadic association index;
. : Strength: individual network strength; Clust Coeff:
Clustering coeff. 7 : e A clustering coefficient), excepting the average

_1I_0 _0'_5 0!0 05 1.0 subgroup size (SGS), the coefficient of variation for

the dyadic association index (CV.DAI) and the
WET-DRY ve (CV.DAI) .

correlation between subgroup size and dyadic
association index (SGS:DAI). Variables correspond to those presented in the 3-level analysis framework (figure
3.16), also including the random probability of encounter measured through R.DAI.

Discussion
Our results are indicative of an increased effect of passive processes of association during fruit-abundant
periods. We also found evidence of active associations (both repulsive and attractive) in all the periods
analyzed, although unstable across seasons. As predicted, a more concentrated use of space in the fruit-
abundant periods was related to individuals forming larger subgroups, which in turn led to higher
association rates with less variation among dyads. At the same time, results point to yearly differences
in the socio-spatial context, apparently not driven by ecological differences. This annual variation was
reflected in most association variables, possibly revealing the influence of active associations on the

grouping decisions of individuals through avoidance.

Both wet seasons presented evidence that individuals occurred in larger subgroups, pointing to a
scenario with prevailing processes of passive association. This was further supported by results in some
of the association variables as expected if individuals coincided more often at food sources irrespectively

of their identities, and patches could sustain a greater number of individuals than in the dry season,
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allowing them to remain in larger aggregations. These results are coherent with observations from other
groups of Ateles spp. where ranging and grouping patterns have corresponded similarly to fruit
distribution and availability (Chapman 1990; Chapman et al. 1995; Shimooka 2003; Wallace 2006). In
particular, intra-group competition as a constraint on the size of subgroups could be relaxed in times of
high food availability and allow the formation of larger subgroups (McFarland Symington 1990;
Chapman et al. 1995; Asensio et al. 2008), although see te Boekhorst and Hogeweg 1994). When
combined with a more confined use of space, this pattern suggests that the conformation of subgroups
in food-abundant conditions can basically result from individuals prone to aggregate, randomly coming
across the same food patches, as proposed by Ramos-Fernandez et al. (2006). The gregarious propensity
could be a consequence of the history of ecological pressures, such as the distribution of food sources
and the risk of predation (Aureli and Schaffner 2008). While food-availability has been related to group-
size in spider monkeys (McFarland Symington 1990; Chapman et al. 1995; Asensio et al. 2008), the
extent to which this may be influenced by general attraction towards conspecifics remains unclear (te
Boekhorst and Hogeweg 1994; Ramos-Ferndndez and Morales 2014). Predation risk is considered to be
low for spider monkeys (Chapman et al. 1995; Ramos-Fernandez et al. 2006; Aureli and Schaffner 2008),
yet frequent observations of subgroups with multiple individuals displaying alarm calls (Ramos-
Ferndndez 2008) and evidence of reduced vigilance related to the number of group members in
proximity (Busia et al. 2015), suggest that this factor should not be disregarded as a possible driver of
gregariousness in the species. Furthermore, annual differences revealed by our analysis also suggest
that active processes of association can potentially influence grouping decisions and consequently, add
support for the relevance of social factors in shaping the grouping behavior of this species (Fedigan and

Baxter 1984; Shimooka 2005; Ramos-Fernandez and Morales 2014).

As we expected, individual core areas tended to contract in the wet season, a condition of increased

food abundance and concentration. However, the most salient change was between years: in 2014, core
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areas were almost twice the size observed in 2013; a difference not clearly related to general fruit
abundance patterns for each year. Given the resolution of our ecological data and the known influence
of patch distribution (particularly considering species other than B. alicastrum) on ranging patterns
(Chapman 1988; Chapman and Chapman 2000), we cannot discard an unaccounted effect of food
distribution on the yearly differences observed. Yet, the expansion of core areas in 2014 could have also
been influenced by the integration of four females into the group during 2013. The fact that two of
them had been sporadically observed in the periphery of the group’s home range since 2012, suggests
they might have been familiar with the area by 2013. This contrasts with the usual immigration situation
wherein females are presumed to come from distant groups (Shimooka et al. 2008), implying they
would be naive about the environment (Asensio et al. 2015) and the individuals they encounter (Slater
et al. 2009). It is also possible that these females had been part of a neighboring group that seemingly
moved further away from the study group’s home-range after 2005 (Schaffner et al. 2012; Ramos-
Fernandez et al. 2013), or had simply settled in an area uncommonly monitored, thereby making
encounters with group-members hard to register. In either case, the integration of females familiar with
the area into the group could have influenced the general expansion of core areas, with these immigrant
females adding their own knowledge about food availability to the group’s pool of information. These
immigrant females might have lead the group into areas that they had previously used, particularly
during the food-scarce period following the establishment of regular associations in the wet season of
2013. Moreover, the new females could have particularly influenced the ranging patterns of the males in
their attempt to both ensure breeding opportunities and deter males from other groups from
approaching the expanded number of females (Chapman 1990). A previous study found a positive
association between group core area and the proportion of males in the group (Ramos-Fernandez et al.
2013), but this is opposite to our results, since the number of females increased throughout the study

period with no change in the number of adult males. However, our results do indicate that males jointly
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changed their spatial behavior between the two years: they frequented significantly larger and
coinciding portions of the home range than did females, as evidenced in both seasons of 2014 by the
increased tendency for males to have larger core areas and to coincide spatially among themselves
more than with females. Unfortunately, the lack of data on the new immigrants prior to their integration
to the group, added to small sample sizes once they were regularly observed, did not allow for a

guantitative analysis of their space-use patterns to compare with those of the individuals studied.

At this time, we are unable to determine what drove the generalized increase in core areas in 2014, but
this expansion was an opportunity to examine two different socio-spatial conditions, with the
combination of association variables used. In our analysis, average subgroup size, dyadic associations
and network strength, increased in the wet season of 2014 as predicted under the influence of passive
associations, but the same did not occur in 2013. One possible explanation for this is that individuals
reduced the frequency of their associations, even though they tended to increase the average number
of their associates. This would indicate that a process of avoidance may be at play, particularly
considering the increased random dyadic association index in the wet with respect to the dry season of
2013. In other words, even if individuals were more prone to randomly find a food patch with other
individuals in it, and food availability allowed for larger subgroups, average association rates did not
increase in the wet season of 2013. This implies that individuals may have avoided or were repelled by
others. Our results therefore suggest that, in addition to ecological influences, social factors may pose

constraints on the grouping patterns of spider monkeys.

Permutation tests detected non-random associations in all the seasons analyzed, and this was consistent
with all-negative values for the correlation between subgroup size and the dyadic association index,
suggesting the constant presence of active processes of association. However, the permutation tests

also revealed that, with the exception of one mother-offspring pair, active associations were not stable
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across seasons. This supports the idea that, given the difficulty to monopolize resources, long-term
strong associations are unlikely and of little benefit for females unless they are kin-based (Sterck et al.
1997; Slater et al. 2009). Nevertheless, the potential relevance of active association processes is not
confined to the effects of attraction-based relationships (e.g. agonistic support; Schino et al. 2007), but
also those regarding repulsion or avoidance. For instance, research on another high fission-fusion
dynamics species, the chimpanzee, has shown that low-status females occupy lower-quality core areas,
have lower site fidelity and incur in higher energetic costs of foraging than high ranking females (Murray
et al. 2006; Murray et al. 2007). Moreover, core area quality has been related to reproductive success
and female chimpanzees are reported to be more aggressive within their core areas (Emery Thompson
and Wrangham 2006; Miller et al. 2014). This all suggests that the space-use patterns of low-ranking
females is limited by avoidance of higher rank females, making the former more susceptible to

ecological variability (Murray et al. 2006).

Other results also point to a higher expression of repulsive associations in the wet season of 2013,
coinciding with the smallest core areas of all the seasons analyzed. The correlation between subgroup
size and dyadic association decreased in this period, presumably the season most prone to reflect the
pattern related to passive associations based on the results discussed before. However, the correlation
in the wet season of 2013 fitted the prediction for active associations better than in the dry season. In
addition, the permutation tests for non-random associations, suggest an increase in associations that
occurred less than expected by chance from the dry to the wet season of 2013. Furthermore, of the
seasons analyzed, wet 2013 had the highest number of repulsive associations. As already noted, all
these associations involved male-female dyads, which consistently had lower association values than
same-sex pairs, in accordance with the sex-segregated pattern described for spider monkeys (Aureli and

Schaffner 2008).
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Sex segregation has been well documented in Ateles spp., suggesting that different influences underlie
the movement decisions of each sex class (Fedigan and Baxter 1984; Fedigan et al. 1988; Chapman 1990;
Shimooka 2005; Aureli and Schaffner 2008; Ramos-Fernandez et al. 2009; Hartwell et al. 2014) and
showing that intersexual encounters often involve male aggression towards females (Sterck et al. 1997;
Aureli et al. 2006; Valero et al. 2006; Asensio et al. 2008; Slater et al. 2009). Previously reported
differences in the socio-spatial patterns related to sex, are consistent with our observations of a
tendency of males to have larger core areas than females, although only significantly during the dry
season of 2014. Additionally, males showed more stable dyadic association values and average subgroup
sizes, suggesting they were less influenced by seasonal shifts in fruit availability, as posed by the socio-
ecological model (Sterck et al. 1997). Since males are usually expected to invest in territorial and/or
female defense, the notable increase in their core areas during the dry season of 2014 could reflect
space-use patterns from other females of the group not included in our analysis (particularly the
immigrant females, as mentioned before) or activity from monkeys of other groups, but this could not
be determined with the available data. Considering that our association measures were mostly based on
individual co-occurrence, it is worth discussing how these results reflect active repulsion or avoidance
rather than only different sexual needs and preferences. Movement patterns and space-use are
considered to reflect individual preferences and choices (Isbell et al. 1998). If different space-use alone
explained the low levels of association between males and females, we would expect this condition to
be minimized when males concentrated their movements in areas equivalent to those of females, as
observed in the wet season of 2013. Any effects of differing sexual-preferences on the rate of co-
occurrence should have been mostly reflected in the association rates in 2014 when individuals were
less prone to encounter others. Yet, most repulsive associations were observed in the wet season of
2013, when individuals had the highest probability of encounter due to similar spatial decisions.

Therefore, individual grouping decisions seem to have acted against the high probability of random
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encounter. Although the highest average dyadic association value for male-female dyads was observed
in this season, it was still significantly less than values for same-sex dyads as in every other season. This
suggests that the high probability of random encounter in the wet season of 2013 derived from core
area contraction particularly affected male-female encounters, seemingly exposing male-avoidance
strategies by females, not derived from food competition. In sum, our results highlight sexual
differences in space-use and indicate that, although not directly dependent on food competition, male-
female avoidance can be particularly relevant in shaping the socio-spatial behavior of individuals when
activities are confined to small areas that increase the probability of random encounters between males

and females.

Distinctive association and space-use patterns observed in female spider monkeys have been related to
reproductive status (Slater et al. 2007; Asensio et al. 2008) and group tenure (Asensio et al. 2015). On
our study, most females showed coincident socio-spatial behavior, as expected under a passive
association scenario. However, some contrasting results observed for individual AM are worth noting.
Although not distinctive in terms of her reproductive status, AM was the most recent immigrant among
those analyzed. This female shared a significantly larger proportion of her core area with the rest of the
group in dry vs. wet seasons. AM also had lower values of spatial associations than the others during
both wet seasons, which altogether could indicate that she did not move towards the same areas as the
rest of the group in the fruit abundant periods, possibly avoiding the area. Furthermore, dyadic
association values for AM where particularly low in all seasons, also indicating less social integration.
The seasonal patterns in the socio-spatial behavior of AM suggest the influence of factors other than the
distribution and availability of fruit-patches which would have affected all females similarly. Previous
results have highlighted the relevance of group tenure for the integration of female spider monkeys to
groups and access to high quality areas of the home range (Asensio et al. 2015). The fact that individual

KL, another relatively recent immigrant, also tended to have low dyadic association values, further
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highlights the potential role of group tenure on social integration, although KL immigrated before JA and
the latter did not show similar differences in socio-spatial patterns. In order to further investigate this

matter, data on the quality of associations needs to be revised including all the females of the group.

Conclusions
Our levels of analysis framework, as depicted in figure 3.1, proved useful for identifying the presence
and changing influence of both passive and active associations in the socio-spatial patterns of the study
group. Our results are supportive of the model for a female-dispersing egalitarian society where socio-
spatial patterns are sex dependent, but influenced by processes of passive associations, most notably
during food-abundant periods. At the same time, short-term attractive and repulsive processes are
constantly operating, although detailed information on the quality of associations is needed to better
assess the factors promoting them. Avoidance of males by females could be the prevailing driver of
association patterns in conditions of high food abundance if individuals are clustered enough that
random processes increase the frequency of male-female encounters. Additionally, female tenure in the
group may partially explain differing levels of spatial and social integration into the group. As noted by
Aureli et al. (2012), ecological factors such as fruit abundance interact with social dynamics to determine
socio-spatial behavior. Although links between resource availability and group membership are well
known in primates, evidence is still scant on the effect of social constraints and their interplay with
ecological constraints on grouping and space-use decisions in spider monkeys and other high fission-
fusion dynamics species. The results of our study and the methodological approach used to discern
between the processes influencing the co-occurrence of individuals contribute to our understanding of

how social animals respond to changing ecological and social contexts.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados de este trabajo son consistentes con la flexibilidad caracteristica de las especies con alta
dindmica de fision-fusion (ADFF), que permite a los individuos asumir diversas configuraciones socio-
espaciales de acuerdo con cambios en su contexto ecoldgico (Chapman y Chapman 2000; Heithaus y Dill
2002; Wittemyer et al. 2007; Smith et al. 2008). Esta variacidon socio-espacial esta relacionada con
asociaciones activas que parecen influenciar, cuando menos parcialmente, las decisiones inmediatas de
movimiento de los individuos. Al mismo tiempo, los datos sugieren que cambios en el contexto social
(por ejemplo por la integracién de nuevos individuos al grupo) también podrian provocar ajustes de
mayor escala espacio-temporal en los patrones de uso de espacio del grupo, como lo que se observd
con la expansion anual de los dmbitos hogarefios. Si bien no es claro a qué se debidé este cambio,
posiblemente refleja variacidn en la capacidad de los individuos de satisfacer sus necesidades en funciéon
del contexto tanto ecoldgico como social (Isbell et al. 1998). En acuerdo con otros estudios, estos
resultados sugieren que intentos futuros por entender los procesos de toma de decisiones espaciales en

esta especie deben tomar en cuenta el componente social (Asensio et al. 2012b).

La asociaciones activas se ha encontrado en otras especies ADFF y en algunas de éstas se sugiere que la
estructura social tiene un efecto sobre la adecuacién de los individuos (Murray et al. 2006; Emery
Thompson et al. 2007; Murray et al. 2007; Kerth et al. 2011; llany et al. 2015). En particular para monos
arafia, Asensio et al. (2015) encontraron una relacién entre el tiempo de residencia en el grupo vy la
calidad de las areas nucleo individuales. Esto parece indicar un efecto de la integracidn social sobre el
uso de espacio de las hembras, posiblemente costoso para las recién inmigradas pero que podria
disiparse a lo largo del tiempo. Sin embargo, los resultados del capitulo 3 sugieren también que puede
haber otros efectos ademds del tiempo de residencia, que sean determinantes de la capacidad de las

hembras para integrarse socialmente al grupo, los cuales vale la pena explorar en investigaciones
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futuras. Uno de ellos podria ser el efecto del parentesco sobre las relaciones individuales y la estructura
social de los grupos, el cual requiere de estudios genéticos debido al origen normalmente desconocido
de las hembras y la imposibilidad para determinar las relaciones de paternidad, a partir Unicamente de

la observacion.

La flexibilidad socio-espacial observada en los monos arafia se ha relacionado con la alta variabilidad en
la disponibilidad de frutos maduros, que componen la base de su dieta (Wallace 2008). Es posible que la
plasticidad conductual que permite a los monos esta flexibilidad para tomar decisiones ante diversos
contextos socio-espaciales, sea posible precisamente por la disponibilidad suficiente de alimentos de
alto valor energético como los frutos (van Schaik 2013). Esto podria permitirles sostener un cerebro
relativamente grande con respecto a especies folivoras como los monos aulladores (Alouatta spp.;
Hartwig et al. 2011; Chapman et al. 2012). Posiblemente, la interaccidn entre una dieta alta en calorias y
un cerebro grande haya dado forma a las caracteristicas de la historia de vida de la especie y a su
plasticidad conductual, pero también la hace particularmente dependiente de una dieta especializada
en un recurso altamente impredecible (van Schaik 2013). Esta dependencia podria explicar la mayor
susceptibilidad de los monos arafia a modificaciones como la pérdida y fragmentacidn del habitat, en
comparacién con especies de dieta folivora como los monos aulladores (Gonzélez-Zamora et al. 2009;
Chapman et al. 2012; Marsh et al. 2016). Asi, a pesar de una aparente plasticidad conductual y
capacidad cognitiva notable, que potencialmente podria permitirles ajustarse a cambios ambientales
mas lentos y progresivos, los monos arafia resultan muy vulnerables al efecto de los cambios
relativamente rapidos que actualmente predominan en sus areas de distribucion, al menos en México

(Tobdn et al. 2012).

Ademas de aportar al conocimiento sobre la relacion entre la dindmica de fision-fusién y la capacidad de

las especies de adaptarse a cambios ambientales, este trabajo forma parte de un esfuerzo por ampliar el
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conocimiento sobre los factores y mecanismos que determinan la manera en que usa el espacio el mono
arafia, una especie en peligro de extincion de acuerdo con la norma oficial mexicana NOM-059
(SEMARNAT 2010). Los patrones individuales de uso de espacio que se presentan en el capitulo 3
complementan el trabajo de Ramos-Ferndndez et al. (2013), en el que examinaron este tipo de patrones
a nivel grupal. En conjunto, los resultados permiten reconocer la variabilidad anual y estacional que
prevalece en los patrones de uso del habitat de un grupo de monos que habita el drea de proteccion de
flora y fauna Otoch Ma’ax Yetel Kooh, Yucatdn. Entre otras cosas, esta variaciéon temporal refleja
cambios en la distribucidon y abundancia de alimento, resaltando la importancia de que los monos
tengan oportunidad de acceder y explorar zonas periféricas a sus ambitos hogarefios. Las dreas nucleo
identificadas muestran la importancia del bosque maduro como el tipo de vegetacion que
principalmente provee a los monos de fuentes de alimento a lo largo del afio, aunque complementadas
con recursos obtenidos en otras partes del ambito hogareno. Estas ultimas pueden ser cruciales para
cubrir las necesidades energéticas y nutricionales del grupo. Por ejemplo, la expansidon del dmbito
hogarefio durante 2014 se asocié con un area dominada por arboles de Dyospiros cuneata, una especie
gue normalmente no se considera entre las especies mas consumidas por la especie en la zona (Ramos-
Fernandez y Pinacho-Guendulain 2009), pero que conformd la proporcién principal de la dieta de los
monos durante varias semanas de 2014 (observacién personal). Es probable que zonas como esta
representen alternativas importantes para los monos cuando los recursos escasean en los sitios
utilizados mas frecuentemente, particularmente durante la temporada de secas. Asimismo, los cambios
observados en la extensiéon del dmbito hogarefio en 2014, indican que la “estabilidad” de las areas
nucleo no debe ser sobreestimada para definir las dreas minimas necesarias para la sobrevivencia de los
grupos. Para propdsitos de conservacién y manejo, se resalta la importancia de usar estimaciones de

ambito hogarefio de largo plazo que capturen la mayor variabilidad ecoldgica posible, pues sélo asi se
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puede tener una nocion de las estrategias que utilizan los monos en situaciones ambientales dificiles y

los requerimientos para su conservacidn a largo plazo.

La amplia diferencia entre la extensidon de las dreas nucleo reportadas por este trabajo y por Ramos-
Fernandez et al. (2013) para el mismo grupo de estudio, en comparacion con los datos de extensiones
mucho mayores obtenidos por Asensio et al. (2012a) y Asensio et al. (2015) para la misma especie en el
Area de Conservacién Guanacaste, Costa Rica, sugieren que la zona sur de Otoch Ma’ax Yetel Kooh
ofrece condiciones favorables para los monos, permitiéndoles alimentarse usando areas relativamente
pequefias. Sin embargo esta afirmacion se debe tomar con precaucidn, pues requiere una evaluacién
actualizada de la cobertura vegetal en la reserva y de su diversidad y densidad de especies, para
determinar si las condiciones de aparente hiperabundancia que se observan en la zona sur, existen en
otras partes de la misma. Barrera et al. (1977) mencionan que la dominancia del arbol de ramdn
(Brosimum alicastrum) refleja el uso y manejo de la especie por parte de los antiguos mayas y sugieren
gue el establecimiento de ramonales se asocia con la presencia de areas ceremoniales (como una que se
encuentra en el area nucleo de los monos estudiados) por las condiciones de drenaje que generan sus
estructuras rocosas. De ser asi, es posible que la hiperabudancia del ramdén, que forma parte
fundamental de la dieta de los monos arafia, no sea una caracteristica generalizada de la comunidad
vegetal de Otoch Ma’ax Yetel Kooh. Por otro lado, cabe mencionar que parte del ambito hogarefio del
grupo de estudio se extiende fuera de la zona de proteccién. Esto resalta la importancia de continuar
haciendo trabajo de manejo y conservacion en conjunto con las comunidades humanas que colindan
con la reserva, de modo que se minimicen los conflictos entre personas y monos, pero también entre

personas y fauna en general.

Por otra parte, la informacién demografica disponible para el grupo de estudio (ANEXO 1) indica que su

tasa de reproduccidén es relativamente estable, con poca mortalidad. Ademas, la inmigracion sostenida
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de hembras al grupo puede servir como indicador de la capacidad de dispersion y sobrevivencia de otros
grupos de monos de la zona. En conjunto con los patrones espaciales observados, los datos
demogriéficos sugieren que el grupo se encuentra en buen estado de conservacién, resaltando la
importancia de la zona para la conservacién de monos arafia en vida libre. Sin embargo, hacen falta
analisis genéticos que permitan entender los patrones de flujo génico de la poblacién y que permitan

estimar el grado de aislamiento de las poblaciones ante la pérdida de habitat.

Sih (2013) resaltd la importancia de investigar los mecanismos de toma de decisiones en los animales
para poder entender su vulnerabilidad ante cambios ambientales. Este estudio ofrece un comienzo al
dar evidencia empirica que indica la influencia de procesos de atraccidn y repulsidon entre individuos
sobre las decisiones de agrupacién y uso de espacio en monos arafia. En acuerdo con Aureli (2012), esto
apunta hacia la necesidad de incorporar variables tanto sociales como ecolégicas para entender las
estrategias de uso de espacio en esta especie. Sin embargo, para entender mejor la manera en que
operan los procesos activos de asociacién es necesario examinar datos sobre el contenido de las
asociaciones de los individuos. Este tipo de informacion permitiria hacer una representacién mas
robusta de la red social y daria mas elementos para el uso de herramientas como la teoria de juegos
inductiva (DeDeo et al. 2010) para explorar las estrategias de toma de decision. Por otra parte, la
exploracién de las tres dimensiones de la dindmica de fision fusidén como caracteristicas grupales que los
individuos podrian usar para reducir su incertidumbre sobre el ambiente, abre una interesante ruta para

futuras investigaciones.
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ANEXO 1

Representacién grafica de la informacidon demogréfica disponible para el grupo de mono arafia (Ateles
geoffroyi) estudiado en el drea de proteccién de flora y fauna Otoch Ma’ax Yetel Kooh, Yucatan, México
entre 1996y 2015.
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La tarde se va parpadeando el sofoco de la noche. Las sombras se descuelgan de la gran Ceiba, el
drbol madre y la sostenedora del mundo, y van a tomar cualquier lugar para acostar sus
misterios. Con la tarde, también se va apagando marzo y no éste que hoy nos sorprende andando
con los muchos. Hablo de otra tarde, en otro tiempo y en otra tierra, la nuestra. El Viejo Antonio
volvié de rozar la milpa y se sentd a la puerta de su champa. Dentro la Dofia Juanita preparaba
las tortillas y las palabras. Y como si tal, las fue pasando al Viejo Antonio, adentrando unas y
sacando otras, el Viejo Antonio mascullé, mientras fumaba su cigarro de doblador.

La historia de la busqueda

"Cuentan nuestros mds antiguos sabios que los mds primeros dioses, los que nacieron el mundo,
las nacieron a casi todas las cosas y no todas hicieron porque eran sabedores que un buen tanto
tocaba a los hombres y mujeres el nacerlas. Por eso es que los dioses que nacieron el mundo, los
mds primeros, se fueron cuando aun no estaba cabal el mundo. No por haraganes se fueron sin
terminar, sino porque sabian que a unos les toca empezar, pero terminar es labor de todos.
Cuentan también los mds antiguos de nuestros mds viejos que los dioses mds primeros, los que
nacieron el mundo, tenian una su morraleta donde iban guardando los pendientes que iban
dejando en su trabajo. No para hacerlos luego, sino para tener memoria de lo que habria de venir
cuando los hombres y mujeres terminaran el mundo que se nacia incompleto.

Ya se iban los dioses que nacieron el mundo, los mds primeros. Como la tarde se iban, como
apagdndose, como cobijdndose de sombras, como no estando aunque ahi se estuvieran. Entonces
el conejo, enojado con los dioses porque no lo habian hecho grande a pesar de haber cumplido
con los encargos que le hicieron (changos, tigre, lagarto), fue a roer la morraleta de los dioses sin
que éstos se dieran cuenta porque ya estaba un poco oscuro. El conejo queria romperles toda la
morraleta, pero hizo ruido y los dioses se dieron cuenta y lo fueron a perseguir para castigarlo por
su delito que habia hecho. El conejo rdpido se corrio. Por eso es que los conejos de por si comen
como si tuvieran delito y rdpido se corren si ven a alguien. El caso es que, aunque no alcanzé a
romper toda la morraleta de los dioses mds primeros, el conejo siempre si alcanzé a hacerle un
agujero. Entonces, cuando los dioses que nacieron el mundo se fueron, por el agujero de la
morraleta se fueron cayendo todos los pendientes que habia. Y los dioses mds primeros ni cuenta
que se daban y entonces se vino uno que le llaman viento y dale a soplar y a soplary los
pendientes se fueron para uno y otro lado y como era de noche ya pues nadie se dio cuenta donde
fueran a parar esos pendientes que eran las cosas que habia que nacer para que el mundo fuera
completo. Cuando los dioses se dieron cuenta del desbarajuste hicieron mucha bulla y se pusieron
muy tristes y dicen que algunos hasta lloraron, por eso dicen que cuando va a llover primero el
cielo hace mucho ruido y ya luego viene el agua. Los hombres y mujeres de maiz, los verdaderos,
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oyeron la chilladera porque de por si cuando los dioses lloran lejos se oye. Se fueron entonces los
hombres y mujeres de maiz a ver por qué se lloraban los dioses mds primeros, los que nacieron el
mundo, y ya luego, entre sollozos, los dioses contaron lo que habia pasado. Y entonces los
hombres y mujeres de maiz dijeron "Ya no lloren ya, nosotros los vamos a buscar los pendientes
que perdieron porque de por si sabemos que hay cosas pendientes y que el mundo no estard
cabal hasta que todo esté hecho y acomodado" Y siguieron diciendo los hombres y mujeres de
maiz: "entonces les preguntamos a ustedes, los dioses mds primeros, los que nacieron el mundo,
si es que se acuerdan un poco de los pendientes que perdieron para que asi nosotros sepamos si
lo que vamos encontrando es un pendiente o es algo nuevo que ya se estd naciendo”.

Los dioses mds primero no contestaron luego porque la chilladera que se traian no les dejaba ni
hablar. Y ya después, mientras tallaban sus ojos para limpiar sus ldgrimas, dijeron: "Un pendiente
es que cada quien se encuentre".

Por esto es que nuestros mds antiguos dicen que, cuando nacemos, nacemos perdidos y que
entonces conforme vamos creciendo nos vamos buscando, y que vivir es buscar, buscarnos a
nosotros mismos.

Y ya mds clamados, siguieron diciendo los dioses que nacieron el mundo, los mds primeros:
"todos los pendientes de nacer en el mundo tienen qué ver con éste que les decimos, con que
cada quien se encuentre. Asi que sabrdn si lo que encuentran es un pendiente de nacer en el
mundo si les ayuda a encontrarse a si mismos".

"Esta bueno", dijeron los hombres y mujeres verdaderos, y se pusieron luego a buscar por todos
lados los pendientes que habia que nacer en el mundo y que les ayudarian a encontrarse.

El Viejo Antonio termina las tortillas, el cigarro y las palabras. Se queda un rato mirando a un
rincon de la noche. Después de unos minutos dijo: "Desde entonces nos la pasamos buscando,
buscdndonos. Buscamos cuando trabajamos, cuando descansamos, cuando comemos y cuando
dormimos, cuando amamos y cuando sofiamos. Cuando vivimos buscamos buscdandonos y
buscdndonos buscamos cuando ya morimos. Para encontrarnos buscamos, para encontrarnos
vivimos y morimos": - ¢Y como se le hace para encontrarse a uno mismo? -, pregunté.

El Viejo Antonio me quedo mirando y me dijo mientras liaba otro cigarrillo de doblador: Un
antiguo sabio zapoteco me dijo como. Te lo voy a decir pero en castilla, porque sdélo quienes se
han encontrado pueden hablar bien la lengua zapoteca que es flor de la palabra, y mi palabra
apenas es semilla y otras hay que son tallo y hojas y frutos y ese encuentra quien es completo.
Dijo el padre zapoteco:

"Primero andards todos los caminos de todos los pueblos de la tierra, antes de encontrarte a ti
mismo" (Niru zazalu’ guirdxixe neza guidxilayu ti ganda guidxelu’ lii)

Tomé nota de lo que me dijo el Viejo Antonio aquella tarde en que marzo y el dia se apagaban.
Desde entonces he andado muchos caminos pero no todos, y aun me busco el rostro que sea
semilla, tallo, hoja, flor y fruto de la palabra. Con todos y en todos me busco para ser completo.

En la noche de arriba una luz rie, como si en la sombra de abajo se encontrara. Se va marzo. Pero
llega la esperanza.

Subcomandante Insurgente Marcos, “La historia de la busqueda” (Oaxaca, 2001)
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