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INTRODUCCION

Bajo el nombre comúnde monos aulladores (Familia, Cebidae; Género,

Alouatta) se agrupan actualmente seis especies de primates neotropica

les: A, pgzebul, A. cargla, A. fusca, A, palliata, A. seniculus y A¿_!¿¿

¿losa (Hershkovitz, 1977; Mittermeier y Coimbra, 1981). Es uno de los

géneros de primates americanos de mas amplia dispersión, su distribución

geográfica comprendetoda América tropical, excluida Antillas, desde M6

jico hasta el norte de Argentina (fig. l) (Cabrera y Yepes, 1960; Wolf

heim, 1983).

Los monos aulladores forman grupos integrados por un0‘o varios machos

adultos, dos a tres hembras adultas por cada macho adulto y un número

variable de individuos inmaduros (Eisenberg, 1980). Son animales altamen

te arborIcolas, raramente descienden al suelo y restringen sus activida
des a los estratos superiores de los bosques. Son definidos comoconsu

midores primarios, folívoros generalistas que completansu.dieta con flo

res y frutos principalmente (Carpenter, 1934; Altmann, 1959; Cabrera y

Yepes, 1960).

Por sus hábitos alimentarios y estructura social, los monosaullado

res fueron considerados de acuerdo con las teorias socioecológicas, como

análogos a los primates folívoros del viejo mundo(De Vore, 1963; Crcok

y Gartlan, 1966; Eisenberg et al., 1972). Sin embargo a la luz de los

conocimientosactuales, las teorias socioecológicas resultan deficientes
para explicar la organización social de los primates; a menudolas dife

rencias entre especies son menosevidentes que dentro de ellas. A1 res

pecto Clutton-Brock (1974) sugiere que hay razones teóricas para esperar

que la organización social no se correlacione con variables ecológicas

de alta generalidad, tales comoconsiderar que un animal es arborícola



y folivoro. Una de las razones postuladas es, que diferentes especies
tienden a reaccionar a presiones ambientales similares de maneradistin

ta. Al evolucionar una adaptación, su forma estará determinada por la

interacción de factores ambientales y caracteristicas filogenétioas de
la especie. Por otra parte se pueden asignar falsas analogías cuando las

categorías de habitat y comportamiento que se consideran, carecen del

grado necesario de detalle. Un tipo de alimento puede ser abundante o

escaso, agrupado o-disperso y estable o inestable en el tiempo. Por otra

parte un mismotipo de alimento (p. ej., hojas) puede ser utilizado en
diferentes estados de desarrollo por diferentes predadores. Tomandoen

cuenta estos detalles, ambientes y comportamientosalimentarios aparen

temente similares, pueden ser en realidad muydistintos. De hecho, se

han observado diferencias intraespeoíficas en la organización social y

comportamiento alimentario entre grupos de A. seniculus (Crocket, 1982),

Colobus badius (Struhsaker, 1975; Marsh, 1981) y Cercopithecus mitig

(Rudran, 1978).

Las adaptaciones de los animales al medio pueden ser analizadas a

través de los modelos teóricos de forrajeo óptimo. Estos modelos tienen

comopremisa que un animal óptimizará su eficiencia de forrajeo, eficien

cia que se mide en términos de alguna "moneda". Usualmente esa moneda

es la ganacia de energía (Krebs, 1984). En otras palabras, dados cier

tos costos y beneficios un animal maximizará la ganancia de energia,_

la que se traducirá en una maximización del éxito reproductivo.

Los modelos de forrajeo óptimo intentan predecir, dada una serie de

suposiciones y restricciones, comoresponderá un animal ante un recur

so (McArthur y Pianka, 1966; Emlen, 1966; Stenseth, 1977; Stenseth y

Hansson, 1979).

Los modelos teóricos de optimización ofrecen una herramienta poten



cialmente más rápida para evaluar un diseño a traves de la utilidad de

una acción, que la medición directa del exito reproductivo. En un sen

tido normativo, dada una serie de acciones alternativas la utilidad de

cada una predice que debería hacer un animal para obtener la opción más

ventajosa, de acuerdo con un criterio funcional (Krebs, 1984). Un correc

to modelo de optimización dará comoresultado las mismas conclusiones

que un estudio del.éxito reproductivo a largo plazo. Sin embargoestu

diar el éxito reproductivo, solo mostrará la acción de la selección en

forma descriptiva. Un modelo teórico en cambio, dirá comoactuan los me

canismos que producen esa selección y son modelos que a diferencia de

los empíricos, pueden ser sometidos a contrastaoión (Stenseth, 1977).

Aunque muchos aspectos del comportamiento de un animal pueden ser ex

plicados a través de las teorías de forrajeo óptimo, la posibilidad de

analizar los patrones de organización social y comportamientode los

primates y al mismotiempo someter a contrastación las predicciones

de los modelos de forrajeo óptimo, fue tenida en cuenta por pocos pri

matólogos (Glander, 1975, 1981; Hamilton et al., 1978; Milton, 1980;

Harrison, 1954, 1985). El problema principal que surge-cuando los mode

los son aplicados a los consumidores primarios, consiste en conocer cual

es la monedaque los animales maximizan. Las hojas son recursos pobres

en energia facilmente disponible, contienen una alta proporción de mate

rial de dificil digestión y compuestos secundarios que actuan comode

fensas contra los predadores (Fraenkel, 1959; Feeny, 1970; Hladik et al.,

1971; Freeland y Janzen, 1974; Opler, 1978; Hladik, 1978; Glander, 1981,

1982).

Hestoby (1974) sugiere que debido al bajo valor nutritivo de la ma

yor parte de los alimentos de origen vegetal y el prolongado tiempo de

digestión que requieren, el objetivo de un hervaoro es optimizar el ba



lance de nutrientes (aminoacidos, vitaminas y minerales), más que maxi

mizar la ganancia de energía en ÍUnción del tiempo. Por otra parte Free
land y Janzen (1974) señalaron que la disponibilidad de una estructura

vegetal comoalimento, puede estar afectada por la presencia de compues

tos secundarios, que según su naturaleza pueden actuar comotóxicos o

afectando la digestibilidad del alimento. Estudios realizados sobre al

gunas especies de primates indican que ambas suposiciones son factibles

(Waterman y Choo, 1981; Moreno-Black, 1982; Milton, 1979, 1980; Glander,

1981, 1982).

Optimizar el balance de nutrientes y minimizar la ingestión de compues

tos Secundarios, requiere que el animal sea selectivo en la elección del

alimento. Sin embargo un aumento de selectividad se traducirá en un ma

yor costo energético por incremento del tiempo de búsqueda, frente a la

opción de adoptar una dieta generalista. Si de acuerdo con lo propuesto

por Westoby (1974), los herbivoros no maximizanenergía, entonces los

animales que utilizan hojas comofuente de alimento deberían desarrollar

eficientes estrategias de localización de los recursos, destinadas a mi
nimizar el costo de obtención de alimento. En consecuencia pueden haber

varias monedasen uso en la dieta óptima de los primates folivoros, entre
otras:
l. Optimización del balance de nutrientes.

2. Minimización del consumo de compuestos secundarios tóxicos o que afec

ten la digestibilidad del alimento.

3. Maximizaoión de la ganancia neta de energía.

Las deficiencias de las teorías socioecológicas revelan la falta de
conocimientos sobre los primates y al mismotiempo muestran la necesidad

de estudiar su ecología y comportamiento en detalle, para comprender la

relación entre ecología y organización social.



Por las razones expuestas se puede hipotetizar que diferencias en

cuanto al tipo y disponibilidad espacial y temporal de los recursos ali

mentarios, determinarán diferencias intra e interespecíficas en los pa
trones de organización social y estrategias de utilización del alimento.

En consecuencia se consideró adecuado realizar un estudio a largo plazo

del monoaullador negro (A. caraxa) en un ambiente subtropical, próximo

al límite austral de distribución de esta especie y del género, en la
provincia de Corrientes, Argentina, donde según Milton (1979, 1980) el

monoaullador negro se hallaría en condiciones de marginalidad.

El objetivo del trabajo consistió en conocer aspectos básicos de la

ecologia y etologia del monoaullador negro. Conesta finalidad se obtu

vo información sobre: recursos alimentarios potenciales, comportamiento

alimentario, calidad de la dieta, estrategias de uso del espacio, distri
bución del tiempo en las actividades diarias y características de la or

ganización social.
La información obtenida permitió realizar comparaciones con otras ee

peciee de monosaulladores y probar algunar predicciones de las teorias

de forrajeo óptimo.
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Figura 1. Mapade distribución geográfica de las especies de monosau

lladoree. Elaborado con la información disponible en la bibliografía.
(“burn Y “P”, 1960; Holrheim.1983).



AREA DE ESTUDIO Y METODOS

1. Area de estudio

El área de estudio se localiza en el noroeste de la provincia de Co

rrientes, Argentina (27° 30' S; 58° 41' H) (fig. 2). El lugar presenta

un relieve suavemente ondulado, con cotas que oscilan entre los 50 y 60

metros snm. La vegetación forma un mosaico de bosques altos y bajos, sa

banas con palmeras, pastizales y Vegetación acuática asociada a los nu

merosos cuerpos de agua presentes. La comunidadclímax esta constituida

por los bosques de quebracho colorado y quebracho blanco (Schinopsis bar

lansae y Aspidosoerma guebracho-blanco)(Cabrera, 1976). Los bosques con

tienen especies xerófílas e higrófilas del distrito Chaqueñooriental y

la provincia paranaense respectivamente, cuya coexistencia fue asociada

a las oscilaciones de aridez y humedaddurante el pleistoceno, que deter

minaron el avance y retroceso de ambos tipos de vegetación (Popolizio,

1977). Los basques primarios han sido intensamente explotados, quedando

escasos restos con las características originales. Los bosques remanen

tes, fuertemente degradados y con superficies entre 5 y 20 hectareas,

representan el habitat de A. carala.

El clima de la zona, de acuerdo con el diagrama de Holdridge (1967),

corresponde a un ambiente subtropical subhúmedoa húmedo. La temperatu

ra media anual es de 21.7 °C, con una amplitud anual de 12.2 °C y la pre

cipitación media anual es.de 1230 mm. (Servicio Meteorológico Nacional,

período 1901 _ 1950) (fig. 3). Las lluvias ocurren durante todo el año,

pero decrecen sensiblemente en julio y agosto. Durante los meses de ve

rano (diciembre, enero, febrero), las altas temperaturas determinan de
ficiencias de agua por la alta evapotranspiración. Durante el invierno

(junio, julio, agosto) tambien pueden ocurrir excepcionalmente deficien



cias hídricas, asociadas a las bajas precipitaciones. En las estaciones

de transición, otoño (marzo, abril, mayo)y primavera (setiembre, octu

bre, noviembre), hay excesos moderados de agua y temperaturas intermedias

(Burgos, 1970).

2. Características de la población de A. ggïixa en la zona de estudio

Unadetallada descripción de las características poblacionales de los

monos aulladores negros en la zona de estudio fue hecha por Rumiz (Tesis

doctoral), de ella se extrae que los monosaulladores negros se caracte

rizan por presentar dimorfismo sexual, los machos son de mayor tamaño que

las hembras (tabla 1). Los mach0sadultos tienen el pelo de color negro

brillante, en tanto que las hembrasadultas presentan un pelo color ante.

Viven en grupos de 4 a ll individuos, con un tamaño modal de 6 individuos.

La relación de machos adultos a hembras adultas es de 1:2. Los grupos tí

picos en el lugar de estudio estan formados por: un machoadulto, dos a

tres hembras adultas, un machosubadulto y uno o dos juveniles e infantes.

Los nacimientos se producen a lo largo del año, con un incremento de la

tasa de natalidad durante fines del invierno y la primavera. La densidad

ecológica media fue estimada en l individuo por hectarea, mediante censos
realizados sobre 30 grupos relevados en una superficie total de aproxima

damente 3000 hectareas de terreno.

3. Métodosgenerales de estudio
Los estudios del monoaullador negro fueron iniciados en marzo 1981

y finalizados en noviembre 1984. Antes de comenzar las observaciones sis

temáticas fueron empleadas más de 200 horas en el campo, destinadas al re

conocimiento de la flora y fauna, elección del lugar de trabajo y de los

grupos a observar. El sitio seleccionado fue un manchónde bosque de 12

hectareas, denominadolab l (fig. 4). El lugar fue preparado para reali

zar estudios a largo plazo, mediante la construcción de sendas cada 50



metros en dirección E - Wy N - S, cada una de las sendas fue identifi

cada por letras y números según su dirección para conocer en cada momen

to 1a localización de los animales en su area de acción. En el lab 1

habitaban 2 grupos de monos aulladores, denominados G 1 y G 2. El G 1

estaba compuesto al comienzo de las observaciones por 5 individuos: 1

machoadulto, 3 hembras adultas y 1 infante. La composición original del

G 2 fue de 6 individuos: l macho adulto, 2 hembras adultas, 1 hembra ju

venil y 2 infantes. Cadaindividuo fue identificado por sus caracterís
ticas particulares (sexo, tamaño, cicatrices) y fue asignado a una cate

goría de edad y sexo, de acuerdo con los patrones propuestos por Rumiz

(Tesis doctoral) (tabla 1).

Dada la similitud en composición de los dos grupos presentes en el

lab 1 y su.representatividad respecto de los demásgrupos, en composi

ción.y tamaño, que habitaban en manchones de bosque vecinos, ambos fue
ron seleccionadOS para realizar las observaciones. Los individuos del

G l fueron observados durante 21 meses y los del G 2 durante 24 meses,

obteniendose un total de 1262 horas de registros (tabla 2). Originalmen

te el G 1 fue seleccionado para realizar la mayor parte de las observa

ciones y el G 2 para obtener datos comparativos, pero debido a la brus

ca disminución en el tamaño del G l, a partir de setiembre de 1981 las

observaciones fueron continuadas con mayor intensidad en el G 2 hasta

la finalización del estudio.

Debido a que un único método de muestreo no era suficiente para obte

ner la información buscada, el estudio fue dividido en dos etapas. Sin

embargo ambasmantuvieron similitud en los siguientes aspectos:

l. El registro de datos se hizo sobre 1a base de un plan de observacio

nes de 5 dias por mes, registrando los comportamientos desde la salida

hasta la puesta del sol.
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2. A1finalizar cada hora de observación se registró la temperatura del
aire a una altura aproximada de 2 metros del suelo.

3. A1finalizar cada hora de observación se registró la localización del

grupo en el area de acción, asignando su ubicación a la cuadrícula del

bosque donde se estimaba el centro imaginario del grupo.

Durante las observaciones, debido a las dificultades en el desplaza

miento entre la vegetación y la escasa visibilidad, en varias ocasiones

no fue posible hallar a los animales hasta algunas horas después de ini

ciada la búsqueda. Tampocofue posible en algunos días mantener un con

tacto visual continuo con les monos, cuando la perdida de contacto fue

superior a lO minutos esa hora de observación fue descartada. En conse

cuencia en todos los casos en que los datos fueron analizados sobre una

base diaria, solo se consideraron los dias con 12 o mas horas de obser

vación. Los datos obtenidos en días con menos de 12 horas de observación,

fueron utilizados para realizar análisis horarios exclusivamente.

La primera etapa del estudio abarcó 15 meses de observación, entre

mayo1981 y enero 1983. El objetivo fue cuantificar los comportamientos

de los monosaulladores en términos de tiempo dedicado a cada actividad.

El tiempo fue elegido comounidad de medida por varias razones:

l. Permite conocer el tiempo que un animal dedica a comer cada tipo de

alimento (Glander, 1981).

2. Conociendo el tiempo medio de alimentación y el peso medio de cada

unidad de alimento, es posible estimar el peso medio comido diariamente

(Hladik y Hladik, 1969; Gaulin y Gaulin, 1982).

3. Conociendo el tiempo medio que un animal dedica a cada actividad, es

posible estimar el gasto energético que esa actividad representa y los

requerimientos mínimos diarios de energia (Coelho, 1974; Coelho et al.,

1976, 1977, 1979).
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4. El tiempo y la energia BOndos variables necesarias para probar las

predicciones de la mayor parte de los modelos de forrajeo óptimo (Krebs,

1984).

Para obtener la información deseada se aplicó el método de observación

animal - foco (Altmann, 1974), de la misma manera que lo hicieron Glander

(1975) y Coelho et al. (1976, 1977) en A.pa11iata y A. villosa respecti
vamente. Cada día fue seleccionado un individuo adulto o subadulto al azar

y se registró durante cada hora de observación, mediante un cronómetro,

la duración de cada actividad. El tiempo diario dedicado a cada actividad,
se obtuvo comoresultado de sumar los tiempos parciales obtenidos duran

te cada hora. Las actividades observadas fueron agrupadas en tres catego

rias de comportamiento mutuamenteexcluyentes:

1. Inactividad

1.1. Descanso: cuando los animales permanecían inmóviles, sin realizar
movimientosmusculares voluntarios.

2. Actividad

2.1. Alimentación: incluyó el tiempo de captura, masticado y tragado del

alimento. Comouna serie de comportamientos alimentarios estuvieron fre

cuentemente separados por cortos desplazamientos entre un bocado y otro,

estos desplazamientos fueron incluidos dentro del tiempo de alimentación.

Durante cada comportamiento de alimentación observado se registró la es

pecie y la estructura comida. Se distinguieron seis categorías de alimen

to: yemas, hojas nuevas, hojas maduras, pecíolos, flores y frutos.
2.2. Locomoción:fueron incluidos en esta categoría todos los desplaza

mientos horizontales con una duración superior a 5 segundos, para dife

renciarlos de los movimientos asociados a alimentación y los desplazamien

tos cortos de dificil medición. Durante la actividad de locomoción se es

timó la distancia recorrida en metros y el sentido del movimiento, a par
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tir de la posición inicial y final del individuo observado.

Para conocer el peso del alimento comido diariamente y su valor nutri

titivo, fueron recogidas muestras de la vegetación que se llevaron a la

boratorio, donde se midió peso fresco, peso seco y se analizó el conte

nido de proteinas, hidratos de carbono no estructurales y grasas.

La segunda etapa del estudio abarcó 14 meses, entre abril 1983 y no

viembre 1984. Durante este período el objetivo consistió en conocer al

gunos aspectos de la organización social de A. caraxa. Para ello se uti

lizó el método de muestreo por barrido (Altmann, 1974), registrando cada

10 minutos la actividad desarrollada por cada individuo del grupo en ob
servación. Se estimó además la distancia en metros de cada individuo fo

co a su vecino más próximoy se registraron las interacciones sociales

intra e intergrupales. Las frecuencias obtenidas fueron empleadas para

analizar las relaciones entre los integrantes de los grupos y el grado

de sincronía de los comportamientosdesarrollados por los individuos. Las

actividades observadas fueron incluidas dentro de las mismascategorias

de comportamiento definidas previamente.

Debido a la reducción del tamaño del G 1, la mayor parte de las obser

vaciones se hicieron en el G 2 y se estudió durante un corto período un

grupo denominado G 4, que habitaba un manchón de bosque (lab 2), vecino

al lab l (fig. 4), con el fín de obtener resultados comparables.
En cada una de las secciones en que se divide el presente trabajo, se

dan detalles específicos de los métodosaplicados y el tratamiento de los
datos.
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Figura 2. Mapaque indica la localización de la zona de estudio.
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.. oFigura 3. Cïi corr , ’ 'nnte e los datos obtenidos por ls es

tación meteorológica Corrientes nero (Servicio Meteorológico Nacional,
1961 —1970). Referencias: la lines continua indica la precipitación me
die mensual y la lines disocmtinua la temperatura media mensual.
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Clase de edad y sexo Peso medio (kg.)

Machoadulto (58) 6.42

Hembra adulta. (117) 4.33

Macho subadulto (19) 4-33

Hembra subadulta (13) 3.32

Macho juvenil (33) 2.36

Hembrajuvenil (33) 2.32

Infantes (20) 0.68

Table 1. Clases de edad y sexo y peso medio de los ejemplares de A. cs

rgxa capturados en ls zens de estudio. Los datos fueron extraídos del
trabajo de tesis doctoral (no publicada) de Rumiz. Entre parentesis se
indios el número de animales muestresdos.
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Figura 4. Zona de estudio. Sitios seleccionados para el estudio de la

vegetación y comportamiento de los monosaulladorea negros. Referencias:

lab 1: manchón de bosque habitado por los grupos G 1 y G 2 y lugar donde

se realizó un análisis florístico - estructural de la vegetación.
lab 2: manohón de bosque habitado por el grupo G 4.

lab 3 y lab 4: Sitios donde se realizó un relevamiento de especies vege
tales.
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Fecha Grupo 1 Grupo 2 Otros grupos
les y año Dias Horas Días Horas Dias Horas

Mayo 81 7 55 - -- — —
Julio 81 4 29 — — 2 22
Setiembre 81 7 39 1 12 3 26
Noviembre 81 5 35 2 18 -— -—
Febrero 82 9 66 3 37 -— -—
Marzo 82 3 31 2 28 7 28
Abril 82 — — 5 44 — —
Mayo 82 — — 2 20 — —
Junio 82 1 13 1 12 - -—
Julio 82 — — 2 24 — '
Agosto 82 - — 6 75 — —
Octubre 82 -— - 2 28 1 6
Noviembre82 - - 2 18 - -—
Diciembre82 - - 3 43 - 
Enero83 - - 4 56 - 
Abril 83 4 45 3 34 — —
Mayo 83 1 6 5 56 — —
Junio 83 3 7 3 36 - -—
Juno 83 4 6 4 34 — —
Agosto 83 1 5 1 11 1 30
Setiembre 83 2 8 3 41 __ __
Octubre 83 3 12 2 16 1 5
Noviembre83 2 4 3 42 - 
Diciembre 83 2 2 4 56 - 
Febrero 84 1 5 -— - 1 12
Abril 84 2 6 5 58 - 
Mayo 84 6 12 6 70 — —
Junio 84 2 4 -— - 2 24
Agosto84 - - - - 3 37
Setiembre84 - - - - 4 44
Octubre 84 1 3 — — 3 39
Noviembre 84 — — — — 3 39

Total 21 393 24 869 12 312

Tabla 2. Cronogramade observaciones. Se indican los hores totales de

contacto y registro de datos sobre actividad de los monossulledores ne
gros.
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ANALISIS DE LA VEGETACION. LOS RECUBSOS ALIMENTARIOS POTENCIALES

El conocimiento de la composición y distribución de la Vegetación es

importante para explicar muchosaspectos del comportamiento de los anima
les que la utilizan. Un ambiente con disPonibilidad de recursos alimenta

rios uniforme en el espacio y el tiempo, determinará una estrategia de
explotación diferente.que si los recursos estuvieran distribuidos forman

do parches y presentaran variaciones estacionales en su disponibilidad.

De acuerdo con el principio de las teorías de optimización, los monosau

lladores negros, dentro del amplio rango de posibles patrones de dispo

nibilidad de los recursos alimentarios, deberán desarrollar estrategias

adaptativas de explotación destinadas a maximizar su éxito reproductivo.

Para intentar comprendery explicar las estrategias de uso de los re

cursos alimentarios de A. caraza se colectaron datos sobre: densidad,

diversidad, valor de importancia, distribución y disponibilidad como

alimentos potenciales de las principales especies vegetales presentes
en el lab l.

METODOS

La recopilación de información sobre la composición especifica del

lab l se realizó mediante el relevamiento de la vegetación en un cuadra

do de 1 hectarea, subdividido en 25 cuadrados de 20 metros de lado. Con

el objetivo de conocer la representatividad del lab l respecto de otros
bosques de la zona, se realizó un relevamiento de especies vegetales en

una superficie similar en otros dos manchones de bosque, denominados lab

3 y lab 4 (fig. 4). En el lab 1, se identificó cada ejemplar mediante

una chapa numerada adherida al tronco. En cada individuo se midió el diá
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metro del tronco, area basal y se estimó su altura con la ayuda de un

clinómetro. Muestras de los ejemplares fueron colectadas para su identi

ficación por personal del Instituto de Botánica del Nordeste (IBONE).

Conlos datos obtenidos se calcularon: el indice de valor de importan

cia, obtenido comola sumade la frecuencia relativa, densidad relativa

y dominancia relativa (Lampretoh, 1962). Para presentar esquemáticamente

la fisonomía de la vegetación se elaboró un perfil diagrama representan

do media hectarea (50 mts. x 10 mts.), incluyendo solo las especies más
comunes.

Dada la importancia de gigas monckii en 1a dieta de A. carala, obser
vada durante los estudios previos, se realizó un relevamiento de la to

talidad de los ejemplares con diámetro de tronco a la altura del pecho

de 10 cm. o mayores. La localización de cada uno de los ejemplares se

volcó en mapas del lab 1.

La diversidad específica se calculó en función del número total de

especies y el número total de individuos relevados de cada especie, por

aplicación de la ecuación de Shannon- "saver (Pielou, 1956). Esta ecua

ción se define como: H =-;Epi. log pi, donde pi es la probabilidad de

encuentro con un ejemplar de la i-esima especie (pi= Ni/Nt), definida
comola razón entre el número de individuos de la i-esima especie y el

número total de individuos.

Conel objetivo de determinar los patrones de distribución de los in

dividuos de cada especie, se calculó un coeficiente de dispersión como

la razón entre 1a varianza y el número medio de individuos por cuadrado

(Sokal y Rohlf, 1979). El procedimiento se basó en la suposición de que

si los individuos estan distribuidos al azar, responderán a una distri

bución de Poisson y el valor del coeficiente de dispersión será igual a

la unidad, sera mayor que l cuando los individuos de cada especie tien
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dan a agruparse y menor que 1 cuando haya repulsión. Comolos resultados

pueden estar afectados por el tamañode los cuadrados elegidos, el aná

lisis se hizo considerando tres tamaños: 20 mts. x 20 mts., 20 mts x 40

mts. y 40 mts. z 40 mts.. La significación de los coeficientes de disper

sión fue analizada comparandolos valores obtenidos con el valor espera

do si el patrón de dispersión fuera al azar, mediante la aplicación de

un test t, donde t = (o —E)/ s y s =V2 / (n —1) Kershaw (1973).

Para conocer la magnitud de las variaciOnes temporales de la disponi

bilidad de los recursos alimentarios potenciales, fueron seleccionadas

10 especies vegetales, de entre las cuales 6 fueron usadas comoalimen

to por los aulladores en observaciones previas. De cada especie se selec

cionaron 10 ejemplares, con excepción de Tabebuia ¿pg en que fueron re

gistrados los tres únicos ejemplares presentes. Mensualmentedurante un
año se estimó un Indice de disponibilidad de estructuras vegetales (hoja

nueva, hoja madura, flores y frutos), de acuerdo con una escala subjeti

Va de 0 a 5, donde 0 representaba ausencia del recurso y 5 su máximadis

Ponibilidad (Rudran, 1978).

Las estructuras vegetales fueron clasificadas de acuerdo con Milton

(1980) en estacionales (hoja nueva, flores y frutos) y perennes (hoja

madura).

RESULTADOS

En los tres manchonesde bosque se identificaron 42 especies de árbo

les, arbustcs y lianas (tabla 3), 35 (83.3 %) de las especies fueron co
munesa los tres lugares, revelando una gran similitud entre los mancho

nee de bosque de la zona. Los bosques contenían varios estratos, los que

originalmente cuando eran ambientes inalterados se identificaban facil
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mente (Eskuche, 1982), pero actualmente son dificiles de identificar de

bido a la marcada alteración producida por la actividad humana. Las es

pecies características eran económicamenteimportantes y han desapareci

do casi totalmente (p. ej.: Astroniumbalansae, Schinopsis balansae y

Tabebuia ¿23). El bosque remanente, estaba constituido por alto número

de especies que cambiaron su posición estratigráfica. A pesar de ello,
pudieron ser definidos tres estratos (fig. 5):

1. Dosel: constituido por árboles de gran.porte, la altura media estima
da fue de 14 metros, con un rango de variación de entre 10 y 24 metros.

Las especies dominantes fueron: yglia azedarach, Gleditsia amor hoides,

Eigug monckii, ngtolaoca dioica y Nectandrafalcifolia.
2. Estrato arbóreo bajo: compuestopor ejemplares jóvenes del dosel y

especies propias. La altura media fue estimada en 6 metros, con un ran

go de variación entre 4 y 10 metros. Las especies características fueran:

Hzrcianthes ens, Sebastiania brasiliensis, Achatooargusbicornutus,
Scutia buxifolia y Celtis spp.

3. Estrato arbustivo: constituido por ejemplares de entre l y 4 metros

de altura. Esta integrado principalmente por Eugenia uniflora y ejempla
res de especies comunesal estrato arbóreo bajo. Se hallaron además al

gunos renovales de especies integrantes del estrato arbóreo superior.
El estrato herbaceo por otra parte se halló casi totalmente destrui

do por la presencia de ganado, quedando reducido a escasos ejemplares.

A1 mismo tiempo la presencia de especies exóticas como M. azedarach y

la ausencia de especies características de estos bosques indicaron una
considerable actividad humana.

En el lab l fueron relevados 814 ejemplares de árboles, arbustos y

lianas, pertenecientes a 34 especies diferentes, agrupadas en 24 familias.

(tablas 3 y 4). La especie con mayorvalor de importancia fue E. uniflora,
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debido al alto número de individuos, la siguiente especie en orden de

importancia fue M. azedarach, determinado por el número de individuos

y el alto valor de dominancia relativa. Las restantes especies más im

portantes fueron G. amorphoides, A. bicornutus, Celtis spp. y F. monckii.

Esta última especie aunque presentó un relativamente bajo número de ejem

plares, su valor de importancia estuvo dado por el gran tamaño de los

individuos (dominanciarelativa).

La abundancia de material delgado (fig. 6) hizo suponer la existencia

de un proceso de renovación del bosque, sin embargo la mayor parte del

material delgado estaba constituido por el alto númerode ejemplares per

tenecientes al estrato arbustivo (tabla 4), en consecuenciano se halla

ron pruebas de un proceso de regeneración del bosque original.

El análisis de los datos mostró una diversidad espeoffioa (H) de 2.6.

Solo 9 especies representaron mas del 66 fi del total del Indice de valor

de importancia. Por otra parte el 66 % de las especies presentaron más

de 5 ejemplares por hectarea, revelando un alto número de especies comu

nes. La densidad relativa indica la probabilidad de que un individuo de

una determinada especie sea encontrado por un predador en una estrategia

de búsqueda al azar. En el lab l, 6 especies mostraron una densidad rela

tiva superior al 5 %. Es decir que la zona de estudio presentó una estruc

tura floristioa en la cual algunas especies tenian una relativamente al
ta probabilidad de ser encontradas por un predador.

Un total de 22 especies fueron analizadas respecto de sus patrones de

distribución (tabla 5), el 72.7 í presentó una distribución agrupada en

al menos uno de los tamaños de cuadrado considerados, el 40.9 % mostró

agrupamiento en dos tamaños de cuadrado y solo el 27.3 fi no mostró agru

pamiento en ninguno de los cuadrados. Las especies que se distribuyeron

en forma contagiosa fueron consideradas comoformando parches de alimen
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tos potenciales, de la mismamanera las especies que mostraron un patrón

de distribución al azar, pero se hallaron en baja densidad, cada indivi

duo puede ser considerado comoun parche de alimento (p. ej.: F. monckii,

R. lorentziana). En consecuencia a1 nivel de especie, los recursos ali
mentarios potenciales para los monoaaulladores, se encontraron forman

do parches.

El Indice de disponibilidad mensualde recursos potenciales (fis. 7),
mostró marcados picos y valles en la producción de estructuras por los

vegetales. Las diferencias intermensuales más marcadas, se observaron

en la disponibilidad de recursos estacionales (hojas nuevas y frutos),
con alta disponibilidad en primavera (setiembre a noviembre) y verano

(diciembre a febrero), un decrecimiento marcado en otoño (marzo a mayo)

y mínima disponibilidad en invierno (junio a agosto). Dadala mayor abun

dancia de hojas nuevas respecto de frutos, puede considerarse que la ma

yor parte de la biomasa de recursos estacionales, se encontraba durante

la primavera en forma de hojas nuevas. Por otra parte parte los recursos

perennes (hojas maduras) tambien mostraron una disminución de la disponi

bilidad durante el invierno y la primavera. Dosfactores pueden asignar

se a la depresión en la disponibilidad de hojas maduras: uno de ellos es

que varias especies perdieron sus hojas dandoal bosque la característica
de semicaducifolio. En segundo lugar debe considerarse la presión de pre

dación por parte de los consumidores primarios que estarían explotando

las hojas maduras en un periodo con baja disponibilidad de otras estruc

turas vegetales.
Durante el invierno el 40 % de las especies en que se estudió la dis

ponibilidad, mostraron un Indice de disponibilidad inferior a l en hojas

maduras, hojas nuevas y frutos, con la consecuente disminución de recur

sos alimentarios potenciales, tanto estacionales comoperennes.
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La presencia de picos y valles marcados encontrados en la producción

de los recursos alimentarios, reveló una sincronía estacional intra e

interespecífica de las plantas que forman el habitat de A. caraxa en la
zona de estudio.

DISCUSION

Haypoca información detallada sobre las características de la vege
tación en los estudios de campode los monosaulladores. Los trabajos

de Milton (1980) en Barro Colorado (Panamá) y Glander (1981) en Colom

bia, sobre las estrategias alimentarias de A. alliata, proveen abundan

te información sobre la vegetación. Glander halló un total de 96 espe

cies de árboles en su zona de estudio, con una densidad de 172 individuos

por hectarea. Por su parte Milton relevó 175 especies considerando sola

mente los individuos con diámetro de tronco de 20 om. o mayores y halló

un Indice de diversidad (H) de 3.9, un 67 fi mas alto que el encontrado

en el habitat de A. cara a, por otra parte Milton encontró que las 47

especies más importantes por su densidad contenían 870 individuos por

hectarea y la densidad de la especie más importante fue de 11.7 indivi

duss por hectarea. Frente a estas características de los ambientes tro
picales habitados por otras especies de aulladores, el área estudiada

puede ser definida comode una baja diversidad específica, determinada

por un reducido número de especies y muchas de ellas con alta densidad.

En concordancia con los resultados obtenidos por Milton, la zona de es

tudio presentó un patrón de distribución agrupado de la mayor parte de

las especies, formandoparches.
Aunqueel método empleado por Milton para estimar la variabilidad es

tacional en la disponibilidad de recursos fue diferente a la utilizada
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en este trabajo, es posible hacer algunas comparaciones. En Barro Colo

rado la diaponibilidad de recursos estacionales parece ser mayora la

encontrada en el habitat de A. caraxa estudiado. Milton encontró presen

cia de recursos estacionales con picos y valles de producción, a lo lar
So de todo el ciclo anual, mientras que en el sitio de estudio los recur

sos estacionales estuvieron casi ausentes durante el invierno.

RESUMEN

Los datos obtenidos sobre la vegetación que forma el habitat del mo

no aullador negro mostró las siguientes características:

1. Unabaja diversidad específica.
2. Presencia de especies con alta densidad relativa.

3. Una distribución agrupada de la mayor parte de las especies.

4. Sincronía intra e interespecífíoa en la producciónde recursos esta

cionales (hojas nuevas y frutos).

5. Pronunciada depresión en la disponibilidad de recursos estacionales

y disminución de la disponibilidad de recursos alimentarios perennes (

hojas maduras) en inVierno.

En conclusión los recursos alimentarios potenciales para A. oargls,en
el noroeste de Corrientes pueden ser definidos comodistribuidos en for

ma de parches en el espacio y el tiempo y con una baja diVersidad espe
cífioa.



Familia
Achatocarpaoese
Anaoardisceae

Lpooynacoae

Arecaceae
Bignonaoese
Borsginaoeue
Euphorbiaoeae

Placourtinoese
flraminse
Lauraoeae
Lsguninosae

leliaoese

Mirsinaceee
Iirtaoeae

Ioraoese

Níotsginsoese
Phytolsosoese
Pipersoese
Polygonsoeae
Rsnnaoeae
Rutaoeae

Saliosoese
Sapindscese

Sapotaoeae

Ulnsceae
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Especie
Achatocsrms bicornutus
str 'un¿31m

Schinopsis balansao
Porstsronia glabrescens
Peschiera australia
Coggrniois ELE!
Tabebuia ¿15
Patagonuls americana
Sapíun hsematosggrmum
Sebasti a bgas¿11gnsig
Casearis silvestris
Ouadussnggstifolia
Neotnndrsfalsifolis
Cathormion pgllanthum
Enterolobiun oontortisiliguun
Eglthrins orista:galli
Oleditsis anogphoidos
Holoosllz bslnnsae
Pitheoelobiun soalare
Melia azedsgaohTM mi
Reggae; lorentzigng
Eggggggunitlors
Hezaohlsnis sdulis
Mirozanthes Egggggg
Chlgzophorg ginotoresnm msn;
Sorooea sazioolsPmM
Egztolaoos dioiog
Pipgr nediul
Runreohtia la: flora
Scutia buxifolgs
Eli!!! 3P
Fggars glenalis
Sali! hunboldtians
Allongllus edulis
Paullinis elegsns
Bunelis obtusifolis
Chgzsopgxllun nsrginatun
Celtis ¡ghosggns
Celtis sginoss

Lab 1
H

HHHHHHHNHNHHHH

HHNHHHNHHHHHHHHHHHHH

HHH

Lab 3

KHHHHHHHI

N

HNHHHHHHHHHHHHI

IHHHHHHI

HHHHHH

Lab 4

HHHHNHHHHHH

lH
H

H

NHHNHHHNNI

H.HHHH

HHHNNH

Tabla 3. Especies vegetales relovadas en tres manohanesde bosques en
ls zona de estudio.
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Especie N DR AR FR IVI

Euggnin uniflora(a) 206 5.39 24.06 8.59 38.04
O Melia azednrnch(t) 65 19.33 7-59 8.25 35.17
O glegjteja gggrphcidgg(t) 75 8.43 3.76 3-59 25.78

AMI!t kr I!MG) 73 3-47 8.53 6.87 23.87
O leiig epp,(a) 63 2.54 7.94 3.25 18.73
o 21933 unnnk11(t 1o 13.74 1.17 3.44 18.35
O H¿r01anthee gggggng(t) 39 6.13 4.56 5.84 16.53

Solanum“ Mmm“) 65 5.50 7.59 3.02 16.11
Arboles Iuertcl 40 4.58 4.67 6.18 15.43

e tclaccn dioica(t) 11 2.75 1.28 4.54 3.57
Scutia buxifolie(a) 28 4.47 3.27 0.82 8.56

e Neotendrntelcifglia(t) 27 2.89 3.15 2.06 8.10
Reggae; 1ggteg1rggs(t) 22 1.03 2.57 4.12 7.72
Ruprochtie luiflcrflt) 24 1.03 2.80 3.78 7.61

e Entcrolcbiun oontorttail¿gunn(t) 7 4.88 0.81 1.37 7.06
Saniun heenetoepgrlun(a) 13 1.57 1.52 2.06 5.15
Eezachlalie edu11e(e) 2.69 0.70 1.37 4.76
hthrine crintaiallflt) 1.55 1.63 1.37 4.55
au.nu. ¡ti 11a(8) 8 0.92 0.93 1.72 3.57
9.11: hunboldtigng(t) 1.67 0.81 0.69 3.17
Forstercnia glgbreeoenl(e) 0.20 0.81 1.72 2.73
A11ong11uaedu11e(e) 0.34 0.93 1.37 2.64
Ceeenrie eilveetrieh.) 0.32 0.93 1.31 2.62

0.12 0.58 1.72 2.42
0.40 0.47 1.31 2.24

H #0‘

Egg-a hannah) 0.14 0.35 1.03 1.52
Congrnicin albaíg) 0.24 0.93 0.34 1.51
911:“, .p.(t) 0.10 0.23 0.69 1.12

0.10 0.23 0.69 1.02
0.13 0.12 0.34 0-59

E1tgeoelcbiun eaglare(t)
o Tshgkuin ¡19(t)M911 enginnlin(a) 0.07 0.12 0.34 0.53

Pimr mediumh) 0.02 0.12 0.34 0.48
Pntggonula americnng(t) 0.02 0.12 0.34 0.48
Sgrooensuman“) 0.01 0.11 0.34 0.46

HHHHHHMNHWbWQWÑQ
nana nc identificando) 0.01 0.11 0.34 0.46

Table 4. Análisis florIetioo estructural del area de estudio (lab 1).
Referenciacl N: número de individuos relevadce en un cuadrado de 1 ha.

DR:dominancia relativa; ARIabundancia relativa; PRI frecuencia relati
va] IVI! Indice de valor de importancie| el arbustos; el enredaderae]
gl gramineas; tu árboles. Lee eepeciee marcadas con círculo fueron las

seleccionadas para el estudio de le disponibilidad.
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20- z 20m
n- 25

02/; p
2.44 4+

1.25 ne

0.66 n

1.51 nl

0.96 nn

0.63 na

1.82 +2

5.22 ++

1.34 na

2.18 ++

5.39 ++

1.45 no

1.94 ++

2.74 +

1.33 ++

1.75 +

5.52 no

4.02 ++

2.01 ++

0.83 nn

2.53 +2

1.75 *

20m z 40h
n- lO

'2/¡ p
3.63 ++

1.65 nn

0-57 no

2.23 no

0.98 no

0.60 ne

1.80 na

7.95 ++

1.55 no

2.48 +

9.93 ++

1.69 nl
1.60 no

3.43 ++

1.55 no

1.60 nl

5.11 ++

6.99 ++

1.61 nu

1.00 nl

1.22 no

2.17 +

40m z 402
n- 6

52/; p
5.32 ++

2.69 +

0-64 ns

4.07 ++

1-07 ns

0.16 ns

2.75 +

13.75 ++

1.18 no

2.63 +

9.75 ++

0.56 no

1.17 na

2.29 na

1.60 ns

2.30 no

9-83 ++

1.00 ++

2.12 ns

2.12 no

2.29 na

1.10 nn

Tabla 5. Patrones de distribución espacial de las principales especies

vegetales en el area de estudio (lab 1). Nivel de aignifioaoiónn na, no
signiribat1vo; o, 0.05; ++. 0.01.
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LAS ACTIVIDADES DE g. ggzixñ. DISTRIBUCION DEL TIEMPO

La prOporción de tiempo que un animal dedica a cada actividad es im

portante para conocer su ecologia. Los primates muestran diferentes pa

trones de actividad, relacionados con la disponibilidad de recursos ali

mentarios (Clutton-Brook, 1974; Milton y May, 1976; Clutton-Brock y Har

vey, 1977). En los modelos de forrajeo óptimo la eficiencia es medida en

función del tiempo (McArthur y Pianka, 1966; Emlen, 1966; Stenseth, 1977;

Stenseth y Hansson, 1979; Krebs, 1984). La obtención de alimento implica

un costo, determinado por el tiempo de búsqueda y de captura. De acuerdo

con las características de la presa, los predadcres desarrollarán estra

tegias de comportamiento destinadas a maximizar la ganancia. En consecuen
cia los animales por selección natural, ajustarán sus actividades a las

caracteristicas de disponibilidad, distribución y calidad del alimento.

Si comosugirió Westcby (1974), los herbivoros se enfrentan a alimen

tos de baja calidad nutritiva y entonces deben optimizar el balance de

nutrientes antes que maximizar la obtención de energia, las monosaulla

dores comootros folívoros deberian mostrar estrategias de comportamien

to destinadas a minimizar los costos de obtención del alimento, median

te una eficiente localización de las fuentes de recursos alimentarios y
desarrollar sus actividades bajo condiciones ambientales óptimas.

Estudios de campohan mostrado que los primates desarrollan ritmos

diarios de actividad (Altmann, 1959; Rudran, 1978; Harrison, 1985). Va

rios puedenser los factores que regulan estos ritmos, entre ellos: las
fluctuaciones de temperatura, el prolongado tiempo de digestión que re

quieren las estructuras foliares y la variación a lo largo del dia en el
contenido de nutrientes y energia del alimento (Milton, 1980; Gaulin y

-Oaulin, 1982; Harrison, 1985). Entre ellos, la variación a lo largo del
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día de la temperatura puede determinar que los animales desarrollen sus

actividades dentro de rangos óptimos con el objeto de minimizar el gasto

energetico.

El objetivo de los datos presentados en este capítulo es conocer co

modistribuyen el tiempo las monosaulladores negros e intentar explicar

algunas de las posibles causas, a traves de los siguientes procedimientos:

1. Proveer información sobre el tiempo medio diario que A. caraxa dedica

a cada actividad y que sea comparable con la información disponible de

otras especies de monosaulladores.
2. Analizar 1a existencia de relación entre el ritmo diario de actividad

en cada estación del año y la temperatura ambiente.

3. Estimar el gasto energetico por unidad de tiempo de A. caraxa y la

distribución de ese gasto en las diferentes actividades desarrolladas.

Los datos fueron obtenidos durante 1a primera etapa del estudio por

aplicación del método de observación animal - foco (Altmann, 1974), agru

pandose las actividades observadas en las categorias de comportamiento

previamente definidas. Comodistintas actividades pueden ser desarrolla
das con diferente intensidad a lo largo del día, los resultados sobre
actividad diaria corresponden a los datos obtenidos durante 39 dias con

12 o mas horas diarias de observación, en los que se obtuvieron 522 ho

ras de registros. Para analizar la actividad horaria se consideraron a
demás los días con menos de 12 horas de observación.

La estimación del costo calórico de cada actividad se obtuvo aplican

do el método propuesto por Coelho et al. (1976, 1977, 1979), multiplican

do el tiempo medio dedicado a cada actividad por una constante de costo

calórico. El tiempo medio que los monosaulladores dedicaron a cada ac

tividad fue multiplicado por las siguientes constantes:
-0o75 —l

1. Descanso: 2.9167 Kcal . Kg hora , valor que surge de la ecuación
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de gasto calórico por metabolismo estandar en función del peso corporal

(Kleiber, 1972). Ecuación que resulta aplicable al haber sido demostra

do en condiciones experimentales que A. palliata tiene un gasto por me

tabolismo estandar similar al esperado por la ecuación predictiva de Klei

ber (Milton et al., 1979).

2. Alimentación: el gasto calórico por actividad de alimentación, se es
timó comoel producto entre el tiempo de alimentación y el valor 7.0862

Kcal . KEO'7?hora-1, obtenido por Coelho et al. (1979) para A. villosa.

3. Lacomoción: el tiempo medio diario que los monosaulladores negros

emplearon en desplazarse fue multiplicado por 11.920 Kcal . KEO'7?hora-1,

valor que se obtuvo al transformar los datos de costo calórico por uni

dad de distancia presentados por Tucker (1970), suponiendo que los monos

aulladores se desplazaban a velocidad de costo energético mínimo.

RESULTADOS

Observaciones ocasionales realizadas durante toda la noche y la alta

frecuencia con que los animales fueron hallados durante_la mañanaen el

mismolugar donde fueron dejados la noche anterior, permitieron estable

cer que los monoaaulladores negros permanecieron inactivos durante la

noche, restringiendo sus actividades a las horas de luz.
De las 522 horas en que se obtuvieron datos sobre la actividad diaria,

los monosaulladores permanecieron el 77.4 fi del tiempo descansando, 15.2 í

alimentandose y 2.4 fi desplazandose, el restante 4.9 % del tiempo fue

distribuido en una serie de actividades que oomprendieronprincipalmente:

combates vocales cen otros grupos, comportamientos eliminativos (orinar

y defecar), comportamientossexuales y juegostig. 8).
El porcentaje de tiempo que los monos dedicaron diariamente a cada
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actividad durante cada estación no mostró diferencias significativas

(tabla 6; ANOVA:descanso, F = 0.51; alimentación, F = 2.06; locomoción,

F n 1.84; p 0.05; 3.1. a 3, 35), esto sugiere que la proporción de tiem

po que los monoaaulladores negros dedicaron diariamente a cada activi

dad, permaneció invariable a lo largo del año. Por otra parte el tiempo

expresado en horas, dedicado a cada actividad en cada estación del año

mostró diferencias significativas en descanso y locomoción (ANOVA:des

canso, F - 8.40; locomoción, F - 3.80; p 0.05; g.l. = 3, 35), mientras

que el tiempo de alimentación no mostró diferencias significativas entre

estaciones (ANOVA:F = 0.61; p 0.05; 3.1. = 3, 35). En otras palabras

los monosaulladores negros mantuvieron una distribución constante del

tiempo dedicado diariamente a cada actividad a lo largo del año. Pero

el tiempo absoluto dedicado a descanso y locomoción durante el invierno,

fue significatiVamente menorque en el verano. Durante el invierno los
monos se desplazaron menos y permanecieron menos tiempo descansando, en

tanto que el tiempo de alimentación permaneció sin cambios apreciables

(tabla 7). Las diferencias en el tiempo que los animales permanecieron
descansando en invierno y verano pueden explicarse por la mayor cantidad

de horas de luz en el verano que en el invierno (tabla 7). Si se supone

que los monosaulladores, fuera del periodo de observaciones permanecie

ron inactivos, entonces el tiempo dedicado a descanso cada 24 horas fue

aproximadamenteel mismoen cualquier estación del año. Por otra parte

si se supone que la actividad de locomoción estuvo restringida a las ho

ras de luz, no puede ser afectado por la mayor o menor duración del día.

Es posible suponer entonces que el tiempo de descanso representa un aho

rro de energía, mientras que la actividad de locomoción es la que invo

lucra el mayor gasto de energia. Sin embargolos aulladores podrian es

tar desplazandose a mayorvelocidad durante el invierno que en el vera
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no, al estar favorecido el desplazamiento por la disminución del folla

je, recorriendo las mismasdistancias por día. La comparaciónentre las

velocidades de desplazamiento, estimadas comola razón entre la distan

cia y el tiempo diario de locomoción,no mostró diferencias significati

vas entre verano e invierno (Í verano = 1.69 Ï 0.71 Km/hora; Í invierno =

1.55 Í 0.36 Km/hora; t - 0.61; nl: n2= 12; p 0.05). En consecuencia si
los monosaulladores se desplazaron a la mismavelocidad significa que

en invierno permanecieron más tiempo en un mismolugar, reduciendo sus

viajes entre fuentes de alimento. Paralelamente sobre una base diaria,

se obtuvo una correlación positiva significativa entre el tiempo medio

de locomoción y la disponibilidad de recursos en cada mes (r = 0.57; p

0.05; N = 12).

A partir del tiempo dedicado a cada actividad, los requerimientos mI

nimos fueron estimados en 81.17 Kcal. Kg-l. día-l(tabla 8), valor de ener

gía que debería obtener A. caraxa de los alimentos. Sin embargo los re

querimientos energéticos esperados deberían ser mayores si se tiene en

cuenta que no se consideran los gastos que involucran otras actividades

que no fueron consideradas, además del incremento de 1a velocidad meta

bólica en las hembras por preñez y lactación y el efecto de la tempera
tura ambiente sobre el metabolismo.

Si se acepta provisoriamente la hipótesis de que los monosaulladores

no mazimizan 1a obtención de energía, es factible suponer que deben de

sarrollar estrategias de comportamientodestinadas a minimizar el costo

de obtención del alimento. Unaestrategia podría consistir en desarrollar

las actividades de búsqueda y captura de alimento dentro de rangos de

temperatura óptima.
Durante cada hora de observaoión de la actividad de los monos aulla

dores, se registró 1a temperatura del aire a una altura aproximada de 2
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metros del suelo. Probablemente los valores de temperatura obtenidos no

representaron la verdadera temperatura a la que estaban expuestos los

monosen los estratos superiores del bosque. Sin embargolas variaciones

de temperatura a lo largo del dia deberán seguir el mismociclo aunque

atenuado y posiblemente algo desplazado. Los resultados obtenidos sobre

actividad horaria (figo 9), mostraron que durante el verano cuando la

temperatura media diaria fue mas alta (Í = 25.9 °C), hubo dos picos de

actividad predecibles, uno de ellos al comenzarel día (0600 - 0900 horas)

y el otro al finalizar la tarde (1700 —1900), separados por un interva

lo en que los monos permanecieron inactivos (0900 - 1700), durmiendo en

las ramas bajas de los árboles, en la sombray separados los individuos

entre si. Durante el invierno (temperatura media diaria: Ï = 16.3 °C)

por el contrario, el ritmo de actividad mostró un patrón opuesto al de

verano. Aparecieron tambien dos picos de actividad predecibles, pero la

actividad durante la mañana comenzómas tarde (0900 - 1100) y en la tar

de se produjo mas temprano (1600 - 1800), los picos de actividad apare

oieron separados por un periodo de inactivividad mas corto y menos mar

cado que en el verano.Atdiferencia del verano, en el invierno durante la

nooha y antes de iniciar la actividad de la mañanalos monospermanecie

ron agrupados y éipuestos al sol durante los periodos diurnos de descan
so. Durante las estaciones de transición, otoño (Ï = 21.3 °C) y primava

ra (Í a 21.1 °C), no se observaron picos predecibles de actividad. En
los meses vecinos a los de verano e invierno los patrónee diarios de ac

tividad mostraron una tendencia a comportarse comode verano e invierno

respectivamente, mientras que en los meses intermedios la actividad ho

raria fue impredecible.

La configuración de ritmos de actividad predecibles en verano e in

vierno e impredecibles en los meses de transición (fig. 10), sugieren
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que los monosaulladores negros desarrollaron sus actividades durante
horas con temperaturas óptimas en cada estación. Sin embargo otros fac

tores pueden estar afectando los ritmos de actividad horaria junto con

la temperatura. Durante el verano hay más horas de luz, en consecuencia

la actividad puede comenzar más temprano y finalizar más tarde que en

el invierno. Otra causa determinante de la presencia de un intervalo en

tre picos de actividad es que el alimento vegetal requiere un prolongado

proceso de digestión (Milton et a1., 1983), restringiendo el tiempo dia
rio de alimentación. En consecuencia carece de sentido intentar correla

cionar actividad y temperatura horaria a lo largo del día. Una forma de

analizar la existencia de correspondencia entre actividad y temperatura,

se logró haciendo una correlación entre la hora en que se produjo el pi
co de actividad de la mañanay la temperatura media del día. Durante 32

dias con 12 o más horas de observación se obtuvieron registros horarios

continuos de temperatura. Los datos analizados mostraron una correlación

significativa negativa (r = -o.87¡ p 0.01; N = 32) (fig. 11). Durante
el verano el sol sale antes de las 0600 y en el invierno alrededor de

las 0745, en consecuencia durante el verano la actividad comenzócon el

amanecer y en el invierno los monosaulladoree permanecieron inactivos

hasta varias horas despues de la salida del sol. En otras palabras, cuan

do la temperatura fue baja, la actividad de la mañanacomenzótarde y

cuando la temperatura media del día fue alta la actividad se inició tem

prano. Durante las estaciones de transición los monosaulladores negros

adoptaron el patrón de actividad de verano o invierno de acuerdo con 1a

temperatura diaria.

DISCUSION
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La comparación del tiempo que dedican a cada actividad las diferentes

especies de monosaulladores, provee importantes indicios de las estra

tegias adaptativas del comportamiento. Sin embargoesta tarea resulta

dificultosa debido a la variedad de métodosutilizados por diferentes

autores. Milton (1980) en el estudio de la ecología alimentaria de ¿E_IEÏ

lliata, aplicó el método de observación por barrido (Altmann, 1974) y

definió cuatro categorías de comportamiento:descanso, alimentación, des

plazamiento y movimiento. La categoría desplazamiento sería similar a la

definida en este trabajo comolocomoción. Otros autores agruparon los

comportamientos en categorías hcmologables pero utilizando métodos de

obtención de datos diferentes (Schlichte, 1978; Piantanida et a1., 1984).

Los trabajos realizados con metodos y categorías de comportamiento simi

lares a los utilizados en este trabajo fueron realizados por Glander (

1975, 1981), Coelho et al. (1976, 1977) y Gaulin y Gaulin (1982).

Aunquela diversidad de metodosutilizados es alta, en general las

categorías descanso y alimentación son comunesa la mayor parte de los

trabajos y permiten cierto grado de comparación, para conocer comodis

tribuyen el tiempo diferentes poblaciones de monosaulladores. Los monos
aulladores muestran una alta tasa de tiempo dedicado a descanso. Entre

las eSpecies comparadas, A. cargya aparece comola especie que presentó

una mayor proporción del tiempo inactivo, a1 mismotiempo que mostró una

baja proporción del tiempo dedicado a alimentación y locomoción (tabla 9).

Entre las especies consideradas,_A. seniculus estudiado por Gaulin y Gau

lin (1982) en la selva andina de Colombia a 2300 metros sobre el nivel

del mar, aparece muysimilar a1 monoaullador negro en la distribución

del tiempo. Coincidentemente ¿¿_ggn¿gglugyy ¿¿_ggggïg aparecen como las

especies de monos aulladores más tiempo dedican a comer hojas (tabla 9).

A mayor proporción de frutos en la dieta, los monosaulladores parecen
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mostrar una mayor actividad. Hladik et al. (1971) mostraron que los fru

tos contienen hasta 30 veces la concentración de hidratos de carbono so

lubles de las hojas. Una dieta con baja proporción de frutos es conside

comoenergéticamente pobre (Milton, 1979). Los modelos teóricos de forra

jeo óptimo (Norberg, 1977; Krebs, 1978), predicen que si la ganancia ob

tenida del alimento es baja, la mejor estrategia consiste en reducir el

gasto energético, mediante la reducción del tiempo de viaje, desarrollan

do una estrategia denominada de bajo costo - baja recompensa. Cuando la

calidad del alimento se incrementa, a los animales les conviene cubrir

mayores distancias o viajar más rápido buscando alimento, esto represen

ta un mayor costo pero la recompensa tambien será mayor, estrategia deno

minada de alto costo - alta recompensa. La baja actividad mostrada por

A. carala indicaría una baja calidad de los recursos alimentarios, como
lo sugiere la alta proporción de hojas en la dieta, factor de importan
cia si se tiene en cuenta que en los folívcros el tiempo de alimentación

esta restringido por el largo proceso de digestión que requieren las ho

jas. A. cargxa en consecuencia puede ocnsumir la misma cantidad de ali

mento durante todo el año, pero con una relativamente baja calidad res

pecto al que tendrían disponible otras especies de monosaulladores en

ambientes tropicales, en consecuencia los monosaulladores obtendrían

una menor ganancia por unidad de tiempo. Por otra parte el invierno re

presenta para A. caraïa el período con menordisponibilidad de frutos,
por lo tanto viajar frecuentemente de una fuente de alimento a otra re

presentaría un costo energetico sin beneficio proporcional. Durante el
verano por otro lado, al incrementarse la calidad del alimento por incre

mento en la disponibilidad de frutos, A. caraxa de acuerdo con las pre

dicciones de los modelos de forrajeo óptimo, debería incrementar su tiem

de viaje entre parches de alimento. En concordancia con esta predicción
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el tiempo dedicado a locomoción durante el verano fue significativamen

te mayorque en el invierno, siendo tambien significativa la correlación

entre el tiempo de locomoción y la disponibilidad de alimento.

El monto de energía gastado por un animal diariamente, es un indica

dor de la energía minima requerida (Coelho, 1974). Los animales deben

ingerir alimento con un valor de energia asimilable igual o mayora la

gastada, destinada al mantenimiento, crecimiento, reproducción, defensa
y obtención de alimento. Los resultados obtenidos permitieron estimar

que A. caraxa tiene un requerimiento energético minimo diario de 81.17

Kcal . Kg-l. día-i necesario para compensarel gasto energetico por des

canso y obtención de alimento (locomoción y alimentación). Nagyy Milton

(1979) midieron el gasto energético de A. palliata en condiciones de cam

po, mediante tratamientc de los animales con agua marcada y obtuvieron

un valor de gasto calórico medio de 84.93 Kcal . Kg-} dia-í valor supe

rior en alrededor del 4 %respecto del obtenido para A. cargxa, pero que

involucra la totalidad del gasto calórico diario. La similitud entre el

valor estimado de energia gastada por A. cargxa y el valor medido en á;

palliata permite confiar en la bondad del métodoaplicado. Por otra par
Coelhc et al. (1976, 1977) estimaron, mediante el mismométodo empleado

en este trabajo que A. villcsa tenía un gasto calórico diario de 86.82

Kcal . Kg-l. día-E Los resultados obtenidos sugieren que A. cargïa desa

rrolla una estrategia de ahorro de energia a traves de la reducción en

el tiempo de locomoción, la actividad que requiere el mayor gasto ener

getico por unidad de peso y tiempo. Esta estrategia de conservación de

energía es explicada por las teorias de fcrrajec óptimo, por una baja

ganancia de energía debido a la baja calidad del alimento disponible.
Esta hipótesis se ve reforzada por el hecho de que durante los períodos

del año con relativamente alta disponibilidad de recursos alimentarios
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ricos en energía comoson los frutos, los monosaulladores negros incre

mentaron su gasto energético por locomoción. Coincidentemente, en varias

especies de primates folivoros del viejo mundo, se han hallado patrones

similares de incremento de la actividad estacional, junto con el incre

mento de la disponibilidad de alimento de mayor calidad (Rudran, 1978;

Raemakers, 1980; Harrison, 1985).

Las respuestas observadas en el comportamiento de A. carala a los cam
bios de temperatura, refuerzan la hipótesis de que el monoaullador ne

gro tiende a reducir el gasto de energía. Durante los meses cálidos los

monosaulladores negros restringieron su actividad a las horas del día

en que las temperaturas fueron relativamente bajas, mientras que en los
meses frios la actividad se desarrolló en horas con temperaturas relati

vamente altas. Cuandola temperatura ambiente supera un determinado va

lor crítico, un animal no puede eliminar el calor producido y la veloci

metabólioa se incrementa. Por otra parte debajo de un determinado valor

crítico de temperatura, la actividad metabólica se incrementa debido a
la necesidad termostátioa de calor (Kleiber, 1972). Aunqueno se conocen

los límites de la termoneutralidad en los monosaulladores, A. caraza
durante el verano e invierno en horas con temperaturas extremas probable

mente se hallarfa fuera del intervalo de termoneutralidad. En consecuen

cia los monosaulladores negros estarían adoptandoestrategias destina

das a minimizar el gasto de energía, permaneciendo inactivos a la som

bra con temperaturas altas y formando grupos compactos cuando la tempe

ratura es baja, favoreciendo asi la disipación y conservación de calor

respectivamente.

Milton (1980) sugirió que la conservación de energía forma una parte

importante de las estrategias de forrajeo de los monosaulladores. Den

tro de este contexto A. caraxa en el límite austral de su distribución
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es uno de los monos aulladores que hacen extremo el ahorro de energia.

RESUMEN

l. Los monosaulladores negros restringieron sus actividades a las horas

de luz.

2. Dedicarcn el 77.4 fi del tiempo desde la salida hasta la puesta de eol

a permanecer inactivos, el 15.18 % alimentandose y el 2,44 % a desplazar
se.

3. El tiempo de descanso y alimentación permaneció invariable a lo largo

del año. El tiempo de locomoción fue mayor durante el verano y mínimo

en el invierno, al mismotiempo la velocidad de desplazamiento se mantu

vo constante, sugiriendo que los monosaulladores negros permanecieron

durante más tiempo en los parches de alimento en el invierno cuando la

disponibilidad de alimento fue minima.

4. Las actividades de alimentación y locomociónfueron desarrolladas den

tro de rangos óptimos de temperatura, revelando que A. cargxa desarrolló

una estrategia de conservación de energia.

5. En relación con la baja actividad diaria, los monosaulladores negros

mostraron un gasto energetico medio estimado de 81.17 Kcal . Kg-} día-l;

inferior al observado en otras especies de monosaulladores, sugiriendo

que la estrategia de ahorro de energía se maximizaen A. cargla frente a

otras especies de monosaulladores.
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D DESCANSO ALIMENTACION

m OTRASACTIVIDADES- LOCOMOCION
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Figura B. Distribución del tiempo medio mensual en cada actividad
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Verano Otoño Inviorno Primaveru Anual

Descanso 77.54 78.84 71.40 75.56 77.40
Alimentación 13.86 15.08 12.71 17.99 15.18

Locomoción 3.28 2.41 2.14 1 .80 2.44

Tabla 6. Porcentajc de tiempo dedicado n cad... actividad en cada. esta

oidn del lio.
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Descanso Alimentación Looomoción Total

Verano 10.73 1.93 0.46 13.12
(0.69) (0.71) (0.23)

Otoño 10.40 1.98 0.31 12.69
(1-03) (0.49) (0-29)

1117101110 9.29 2.16 0.22 11.67
(0.71) (0.69) (0.11)

Primavera 10.23 1.73 0.30 12.26
(0.60) (0.71) (0.13)

Anual 10.13 l .97 0.32 12.42
(0.94) (0.61) (0.22)

Tabla 7. honpo ¡odio (homo) dedicado a onda actividad en cada estación

del año, obtonido on din ocn 12 o más horas de observación. Entre parén
tolin n indios 1a donvimih estandar.
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alimentación)'durante onda hora del día en onda me: del año. La superficie

bajo la curva indios 01 tiempo dedicado a descanso y la superficie superior
n actividad.
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Descanso Alimentación Locomoción Total

Verano 63.03 13.64 5’48 82.15

Otoño 63.32 14-04 3.65 81.01

Invierno 63.06 15.30 2.58 80.94

Primavera 64.03 12.30 3.53 79.91

Anual 63.32 13.99 3.35 81.16

Tabla B. Gasto calórico medio (Koal . ¡3-1. día-1) de cada actividad en

cada estación del año y gasto calórico medio anual.
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Especie

A. palliata
Pana-E
A. villeea
Guatemala
A. senieulus
Cole-bis
A. serve
Argentina
A. oaraya
Argentina

Dele.

65.54

66.00

78.50

74.90

77.40

1.11..

16. 24

22.00

12. 70

11. 23

15.18

51

been. Hojas
fi tpo

10. 23 48

12. 00

5. 60 60

7. 91

2.44 16

Autor

Iiltcm, 1980
(14los")
Sohliohte, 1978
(4 llenos)
Oanlin y Oaulin, 1982
(10 meses)
Hilton, 1980
(3 semanas)
Este trabajo
(15 Ieses)

Table 9. emperaoión de 1a distribución del tiempo en actividades entre

diferentes especies de monosaulladoí-es. Entre paréntesis se indica el

número de meses de estudio en cada caso.
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COMPORTAMIEEÏO ALIMENTARIO DEL MONO AULLADOR NEGRO

De acuerdo con las predicciones de ïestoby (1974) y Freeland y Janzen

(1974), los monosaulladores negros deberían seleccionar aquellos alimen

que les provean un adecuado balance de nutrientes, evitando al mismotiem

po la ingestión de compuestossecundarios que afecten'la digestibilidad
o actúen comotóxicos. Coelho et al. (1976, 1977) sugirieron que la dis

ponibilidad de energía y nutrientes contenida en las estructuras vegeta

les, es suficiente para mantener una población de monosaulladores supe
rior a la obeervada. Sin embargoun factor limitante en los monosaulla

dores está dado por el monto de alimento que pueden comer diariamente.

Las estructuras vegetales requieren un largo proceso fermentativo para

la digestión y asimilación de los compuestosque integran la pared celu

lar. Nagy y Milton (1979) estimaron el tiempo medio de pasaje del alimen

to por el tracto digestivo de A. Balliata en 20 horas. En consecuencia

la hipótesis de que la disponibilidad de recursos alimentarios no es li
mitante del tamaño de las poblaciones de manos aulladores, es de dudosa

validez si se considera que el objetivo es maximizar 1a ganancia de ener

gía, optimizar el balance de nutrientes y minimizar la ingestión de com

puestos secundarios. Unaestrategia de selección de alimento se traduce
en un incremento del costo de búsqueda, frente a un animal generalista

que dispone de una mayor cantidad de alimento por unidad de superficie.

Si los monosaulladores no maximizan la obtención de energía, un incre

mento en el costo de obtención de alimento debería traducirse en adapta

ciones del comportamiento, destinadas a minimizar los costos de obtención

del alimento (Milton, 1980). Los alimentos potenciales en el habitat de

A. caraza fueron definidos comodistribuidos en forma de parches en el

espacio y el tiempo, en consecuencia los monosaulladores negros deberían
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cambiar su dieta en el tiempo, adaptándola a la utilización de los re

cursos alimentarios más beneficiosos disponibles en cada estación. Asi

la dieta de A. carala debería reflejar un compromisoentre maximizar la

ingestión de alimentos de alta calidad y minimizar el costo de obtención.

METODOS

La información sobre el comportamiento alimentario de A. carala fue

obtenida por aplicación del método de observación animal - foco, como

se describió en los procedimientos de obtención de datos. El tiempo de

alimentación es un indicador de las preferencias de un animal por deter

minados tipos de alimento. Por otra parte el tiempo es una unidad utili

zada por la mayoría de los investigadores para estudiar el comportamien

to alimentario de los primates, entonoes los datos obtenidos pueden ser

utilizados con propósitos comparativos. El tiempo es también utilizado

comouna variable en los modelos de forrajeo óptimo (Krebs, 1984). Por

Otra Parte, oonooiendo el tiempo de alimentación es posible estimar el

peso de alimento consumido por unidad de tiempo (Hladik, 1978; Gaulin y

Gaulin, 1982).

Durante cada día de observación se registró el tiempo que los monos

aulladores emplearonen alimentarse, la especie y la estructura usada

comoalimento en cada comportamiento alimentario. Cuando no pudo ser re

conocida la especie comida se colectaron muestras que fueron comparadas

con el material de herbario para su identificación. Debidoa la baja di

versidad de especies vegetales en la zona de estudio, la mayorparte fue

identificada en el momentoen que se produjo el comportamiento de alimen

tación. Cuandopor falta de visibilidad no pudo ser reconocida la espe

cie ni la estructura comida, solo se registró el tiempo de alimentación
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a los fines del cálculo del presupuesto de tiempo de cada actividad.

Las estructuras vegetales fueron clasificadas en estacionales (hojas

nuevas, flores y frutos) y perennes (hojas madurasy pecíolos). La dis

tinción entre hoja nueva de hoja maduraestá influenciada por cierta sub

jetividad (Milton, 1980), particularmente en los estadios de transición.
El criterio utilizado para distinguirlas fue el aspecto general de la
hoja, tamaño, color y brillo. Otro problema se presentó en la diferencia

ción de las inflorescencias e infrutesoencias de F. monckii, indistingui

bles por su aspecto a simple vista, en este caso se consideraron global
mente comofrutos.

Los datos fueron analizados por meses y estaciones del año, en las

comparaciones se aplicaron pruebas de ANOVAy el grado de relación entre

variables se analizó mediante coeficientes de correlación producto - mo

mento (Sokal y Rohlf, 1979). Los resultados fueron considerados signifi

cativos a niveles del 5 fi o.menores.

Para estimar la selectividad de especies vegetales comoalimento, se

calculó un índice de selectividad, adaptado del utilizado por Harrisson

(1984), de la siguiente manera:
IS s % de tiempo mensual comiendo la especie i

IVI . IDt

Donde:

IVI: Indice de valor de importancia de la especie i

IDt: Indice de disponibilidad de alimento de la especigli. Calculado co
mo la sumade los Indices de disponibilidad de hojas nuevas, hojas

madurasy frutos.

Durante la observación de los comportamientos alimentarios, cuando
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fue posible, se estimó el númerode estructuras alimentarias específicas

comidas por unidad de tiempo. El procedimiento consistió en contar el

númerode estructuras comidas en cada bocado y dividirlo por el tiempo

registrado. Con los datos obtenidos se calculó el número medio de unida

des comidas por unidad de tiempo. Por otro lado se colectaron muestras

de alimento que fueron secadas en estufa eléctrica a 80 °C hasta peso

constante. Un número conocido de unidades de cada estructura fue pesado

y se calculó el peso medio de cada unidad. Con estos datos se estimó el

peso medio comido diariamente de cada estructura específica, mediante
la fórmula:

ij iJ ij ij

Donde:

P13: Peso diario comidode la i-ésima estructura de la j-ésima especie.
PE ,s Peso unitario de la i-ésima estructura de la j-ésima especie.

NEij: Númeromedio comido de 1a i-ésima estructura de la j-ésima especie
por unidad de tiempo.

Ti_: Tiempomedio diario dedicado por individuo a alimentarse con 1a i
J ésima estructura de 1a j-ésima especie.

Una parte de las muestras de vegetación fueron pesadas y luego secadas

hasta peso constante, estimándose el contenido de humedad. Las muestras

secadas fueron molidas y tamizadas por malla de 1 mm., submuestras fue

ron empleadas para el análisis de nutrientes. Se determinó el contenido

de proteinas por el métodoniorokjeldahl (Muller, 1961), hidratos de car
bono no estructurales por tratamiento con alfa-amilasa (Smith, 1966) y

grasas por reflujo con benceno en aparto sozhlet (Planas, com. pers.).
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RESULTADOS

Especies usadas comoÍUente de recursos alimentarios

Durante el período de observaciones se obtuvieron 82 horas de compor

tamientos alimentarios. Los monosaulladores negros utilizaron 18 espe

cies comofuente de alimento y 24 estructuras específicas, 18 especies

suministraron hojas, 4 frutos, 2 yemasy l flores. La curva de adquisi

ción de especies (fig. 12), sugiere que es poco probable la incorporación

de nuevas especies en la dieta con un mayor tiempo de observación. Aunque

los monosaulladcres explotaron un númerorelativamente alto de especies,

el 52 %de las especies relevadas, concentraron el tiempo de alimentación

sobre un pequeño número. Alrededor del 80 % del tiempo de alimentación

fue registrado sobre 6 especies, es decir el 17 %de las especies releva

das. F. monckii fue la especie masutilizada. Esta especie ocupó el pri

mer lugar porque sumistró el mayornúmero de estructuras alimentarias

(hojas nuevas, hojas maduras, pecíolos y frutos). El análisis del orden

de importancia de las estructuras específicas (tabla lO), mostró que los

frutos de F. manckii fueron los másutilizados, en tanto que las restan

tes estructuras ocuparon el 2° (pecíolos), 56 (hojas nuevas) y 24° (ho

jas maduras) lugar en orden de importancia. Las cinco estructuras más

importantes en la dieta constituyeron el 99.6 fi del tiempo de alimenta
ción. Cuandose analizó el tiempo de utilización de cada estructura, sin

considerar la especie, las hojas y pecíclos constituyeron el 78.2 %del

tiempo de alimentación.

Variaciones mensuales en el uso de especies alimentarias
El análisis mensual del tiempo que los monosaulladores dedicaron a
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a alimentarse con las 5 especies más importantes de la dieta mostró al

tos coeficientes de variación (tabla 11). F. monckii, una especie peren

nifolia que fue la principal fuente de alimento en la dieta anual, pre
sentó el menor coeficiente de variación, indicando que su uso fue el me

nos variable durante el ciclo anual. M. azedarach y G. amor hoides, es

pecies caducifolias, mostraron los coeficientes de variación más altos,
siendo las más variables en el tiempo de uso comoalimento durante el

ciclo anual. La variación entre meses en la dieta de los monosaullado

res puede ser vista analizando el tiempo dedicado durante cada mes a oa

da especie (fig. 13). Durante cada mes los monosaulladores concentraron

su actividad de alimentación sobre 2 o 3 especies. Las especies más u

sadas fueron las mismas en la mayor parte de los meses, sin embargo el tiem

po mensual dedicado a cada especie sugiere la existencia de estacionali
dad en la dieta. F. monckii fue la especie másutilizada entre octubre

y mayo, mientras que entre junio y setiembre F. glabrescens fue la prin

cipal fuente de alimento en orden de importancia. A1 mismo tiempo entre

junio y setiembre, especies poco utilizadas o ignoradas en otros meses,
incrementaron su contribución en el tiempo de alimentación. La existen

cia de estacionalidad en la dieta se vió reforzada por la similitud de

la composición de la dieta en los mismosmeses durante dos años sucesi

vos (fig. 13). En mayo 1981 y mayo 1982, los monOBaulladores negros u

tilizaron tres especies comolas más importantes en el tiempo de alimen

tación con pequeñas diferencias. En julio 1981 y julio 1982 se observó
una declinación en el tiempo de alimentación sobre F. monckii. Durante

julio 1981 la especie más utilizada fue F. labresoens, mientras que en

julio 1982 la declinación en el uso de F. monckii fue reemplazada por
un incremento en el uso de otras especies. Entre noviembre 1981 y noviem
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bre 1982 los monosaulladores utilizaron 4 de las 5 especies principales

con una intensidad similar. Si se toma comoreferente el tiempo de uti

lización de F. monckii, los resultados sugieren una estacionalidad de

la dieta, asociada a la variabilidad estacional de la disponibilidad de
recursos alimentarios específicos.

Supgrposioión a través de los meses de la dieta

La superposición entre meses de la dieta provee una medida del grado

de estacionalidad. El cálculo de superposición de la dieta se hizo su

mandolas intersecciones de los porcentajes de utilización de las mismas

especies entre dos meses, p. ej.l si en el mes de enero los aulladores
dedicaron el 30 fi del tiempo a alimentarse con la especie A, 20 % con B

y 50 % con C y durante febrero lo hicieron: 20 í con A, lO 1 con B y 70 %

con C, la superposición entre enero y febrero de la dieta er del 80 %

(Rudran, 1978; Harrisson, 1984).

Los resultados de superposición de la dieta por especies se muestra

en la tabla 12. La superposición media mensual fue del 56.15 % (I 18.78).

La superposición entre meses vecinos fue 1a más alta, con un valor medio

de 65.87 fl (I 17.77) y entre meses no vecinos 56.15 % (I 18.74)- El ma

yor valor de superposición correspondió al par de combinación noviembre —

diciembre y el menor valor a1 par setiembre - octubre. La mayor superpo

sición entre meses vecinos que entre meses no vecinos es un indicador

de la existencia de estacionalidad en el uso de los alimentos por el mo

no aullador negro. Entre meses vecinos los menores valores de superposi

ción correSpondieron a los pares de combinación mayo- junio y setiembre 

octubre, estos meses representan el comienzo del invierno y la primavera

respectivamente. Durante el invierno parte de los árboles perdieron las
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hojas y la disponibilidad de alimento se redujo principalmente a estruc

turas perennes. Por otra parte en la primavera se observó el patrón opues

to, al incrementarse la disponibilidad de recursos alimentarios estacio
nales. Los mayores valores de superposición entre meses vecinos se halla

ron durante el verano, estación en la que la disponibilidad de frutos

fue máxima. Por otra parte los menores valores de superposición entre

meses no vecinos se hallaron entre el otoño y la primavera, correspondien

do a periodos con disponibilidad de frutos y hojas nuevas respectivamente.

Por otro lado durante el verano se observaron altos valores de superposi

ción en todos los pares de combinación coiHCidiendO con e1 PerÍOdO con

mayor disponibilidad de frutos. Los resultados obtenidos sugieren que

los monosaulladores negros adaptaron su dieta a los cambios estaciona

les, seleccionando,especies alimentarias de acuerdo con la disponibilie
dad. El análisis de superposición de estructuras vegetales en la dieta,
(tabla 13), refuerza esta suposición. La superposición entre meses adya
centes nuevamente fue más alta (72.0 I 14.62 1) que entre meses no veci

nos (59.34 t 14.93 f). El menorvalor de superposición entre meses veci

nos correspondió al par setiembre - octubre (39.1 fi), es decir cuando co

menzóa incrementarse la disponibilidad de frutos. En consecuencia los

monos aulladores negros cambiaron el tiempo de alimentación sobre cada

estructura y especie con los cambiosen la disponibibilidad de estructu
ras específicas.

Selectividad de las especies alimentarias
Para conOCersi los monosaulladores explotaban los recursqs alimen

tarios en relación con su disponibilidad o si seleccionaban las especies
alimentarias independientemente de su disponibilidad, fue calculado un
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Indice de selectividad (IS). Especies que formaron parte de la dieta y

que los monosaulladores dedicaron una alta proporción de tiempo, pero

que mostraron una baja disponibilidad tendrán un valor de IS alto, mien

tras que especies con alta disponibilidad o que fueron utilizadas rara

mente, mostrarán un IS bajo. Los valores de Indice de selectividad varia

ron entre 6.01 y 0.001 (tabla 14). Especies raras comoT. ipe fueron u

tilizadas comoalimento relativamente importante en el invierno, otras

especies con alta abundancia de alimento potencial fueron ignoradas o

poco utilizadas a lo largo del ciclo anual. Comoel Indice de selectivi

dad fue el resultado de dividir la proporción de tiempo comiendo cada

especie por un Indice de abundancia, es factible sup0ner que los monos

aulladores pudieron haber seleccionado comoalimento especies con una
alta abundancia. Para analizar esta situación se correlacionó el Indice

de selección en función de la abundancia de alimento para cada especie

(IVI . IDt) en cada estación del año. En ninguna de las cuatro estacio
nes se obtuvo una correlación significativa (verano, r a —0.46;otoño,

r n —0.34; invierno, r - -0.55; primavera, r = —0.39; p=>0.05; N a 10).

Los resultados obtenidos sugieren que el aumento de la abundancia de ali

mentos potenciales en algunas especies, no fue seguido por un aumento

de la utilización por los monosaulladores. Cuandose analizó 1a corre

lación entre la abundancia de alimento y el tiempo de alimentación no

se obtuvieron resultados significativos (verano, r = 0.16; otoño, r =

0.38; invierno, r = 0.05; primavera, r = —0.07; p:>0.05; N = 10), como

era esperado de acuerdo con la ausencia de correlación entre el IS y la

abundancia de alimento. En la figura 13 puede verse que los monosaulla

dores dedicaron la mayor parte del tiempo, entre setiembre y mayoa co

mer F. monckii y F. slabrescsns, siendo el período comprendido entre es
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tos meses el de mayor disponibilidad de recursos alimentarios, los monos

aulladcres ignoraron o utilizaron con poca intensidad especies vegetales

con mayor abundancia de alimentos potenciales, tales como G. amorphoides,

Celtis spp. y M. azedarach entre otras. En resumen, los monos aulladores

utilizaron algunas especies relativamente abundantes comofuente de ali

mento comoF, mcnckii, pero ignoraron otras con valores superiores de

abundancia e Indice de valor de importancia, mientras que especies raras

fueron utilizadas durante algunas estaciones del año con una relativamen

te alta intensidad. En consecuencia otros factores ademásde la disponi
bilidad estarían afectando la selección del alimento.

Patrones estacionales de uso de las estructuras vegetales específicas4
comofuente de alimento.

El análisis de las preferencias de loa monosaulladores por estructu

ras especfficas.(fig. 14), mostró que F. monckii fue la única especie

que suministró frutos a lo largo de todo el ciclo anual, aún durante el

invierno cuando la disponibilidad fue mínima. Por otra parte F. monckii

tambien proveyó a lo largo de todo el año hojas nuevas y pecIolcs como

alimento. Los pocíolos de F. monckii, fueron una importante fuente de

alimento, particularmente durante el otoño y el invierno, período en que

la disponibilidad de recursos estacionales fue baja. F. glabrescens la

segunda especie en importancia en la dieta anual, resultó una importante
fuente de alimento durante la mayor parte del año, excepto en el otoño

cuando fue reemplazada por hojas de M. azedarach, estación en la que E¿

glabrescens mostró la menordisponibilidad de hojas nuevas. Las restan

tes especies consideradas fueron utilizadas con baja intensidad durante
el ciclo anual. Sin embargoel análisis de la dieta por estaciones mos
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tr6 un incremento de la contribución del tiempo de alimentación durante

el invierno de las especies poco utilizadas durante el resto del año y

una disminución en el tiempo de utilización de las estructuras de F, enor
EEE?Por otra parte el tiempo dedicado a cada estructura eSpecffica en

las estaciones del año sugiere que los monosaulladores negros prefirie
ron las estructuras estacionales, asi durante el invierno utilizaron como

alimento las hojas nuevas de F. glabrescens, la única especie con una
relativamente alta disponibilidad de hojas nuevas en esta estación. En

consecuencia los monosaulladores negros seleccionarían las especies ali

mentarias por la calidad de sus recursos ademásde la disponibilidad.

Los recursos estacionales x perennes comofuente de alimento.

Los resultados obtenidos mostraron que a lo largo del ciclo anual los

monosaulladores dedicaron el 59.6 1 del tiempo a comer recursos estacio

nales (tabla 15). Los recursos perennes son más abundantes que los esta

cionales y están disponibles durante todo el año (fig._7)..La ausencia

de relación entre 1a disponibilidad de estructuras estacionales y peren

nes y el tiempo que los aulladores dedicaron a comer cada uno de ellos,

sugiere una preferencia por los recursos estacionales. Esta preferencia
se manifestó por la alta correlación significativa, obtenida entre el

tiempo medio mensual comiendo recursos estacionales y su Indice de dis

ponibilidad (r = 0.72; p<:0.0l; N = 12). En consecuencia, los datos in

dican que a medida que se incrementa la disponibilidad de estructuras

vegetales estacionales, los monosaulladores tienden a comerlas en mayor

prOporoión.
Los meses en que los aulladores dedicaron más tiempo a alimentarse

con estructuras perennes correspondieron al otoño y el invierno. Los da
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tos sobre fenologfa indican que éstas fueron las estaciones con menor

producción de recursos alimentarios estacionales. Asi los aulladores co

mieron hojas con mayor intensidad cuando faltaron los frutos, sugirien
do que el incremento del tiempo comiendo hojas se produjo con el decre

cimiento en la disponibilidad de frutos. El porcentaje de tiempo comiendo

frutos y el Indice de disponibilidad de frutos mostró una correlación

positiva significativa (r - 0.71; p‘<:0.0l; N = 12), paralelamente el

porcentaje de tiempo comiendohojas y frutos mostró una correlación ns

gativa significativa (r a 0.70; p<< 0.01; N - 12). Camoera eSperado,

dada la importancia de los frutos de Fe monckii en la dieta, también se

halló una correlación significativa entre el porcentaje mensualde tiem

po comiendo sus frutos y el Indice de disponibilidad mensual (r = 0.73;

p < 0.01; N - 12). Estas relaciones sugieren que los monosaulladores

comieronestructuras perennes con alta intensidad cuando la disponibili

dad de estructuras estacionales fue baja.

Composiciónde la dieta por estructuras alimentarias.
Durante el ciclo anual los monosaulladores dedicaron el 74.2 % del

tiempo de alimentación a comerestructuras foliares, 23.6 %frutos y el

2.21 % flores y yemas (tabla 10). Los monosaulladores incorporaron ade

más invertebrados en su dieta con los frutos de F. monckii, donde.un hi

menóptero (gen. Blastophaga) deposita los huevos y se desarrollan las
larvas.

Los monosaulladores utilizaron una amplia variedad de tipos de hojas,

de diferente tamañoy textura, entre ellas hojas pubescentes (Celtis spp)

y hojas con látex (F. monckii y F. Elabrescens). Las hojas fueron comi

das en su totalidad (pecíolo y lámina) con excepción de las hojas nuevas
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y maduras de P. dioica y las hojas maduras de F. monckii donde solo fue

ron comidos los peofolos, descartando la lámina. Los frutos formaron tam

bien una parte básica de la dieta anual. La principal fuente de frutos
fue F. monckii. Los monosaulladores explotaron además frutos de otras

especies (Celtis spp. y E. oontortisiliguum), pero su importancia en la
dieta fue pocorelevante.‘

Composiciónde la dieta diaria

Los monosaulladores negrOSoombinaron en la dieta diaria hojas y fru

tos cuando estos estuvieron disponibles (fig. 15). Cuandola disponibi
lidad de frutos fue alta, el tiempo dedicado por día a comerlos se incre

mentó. Los monosaulladores utilizaron por día un promedio de 4.71 espe

cies vegetales comofuente de hojas, 0.85 de frutos y 0.57 de peoIolos

(tabla 16). El número de especies usadas comofuente de alimento en ca

da estación no mostró diferencias significativas (ANOVA:hojas, F = 1.79;

pecíolos, F = 2.60; frutos, F - 2.72; p <10.05; N a 37). Este resultado

sugiere que durante los períodos del año con escasez de frutos los aulla

dores no incrementaron el númerode especies alimentarias, ni las redu

jeron cuandolos frutos presentaron alta disponibilidad. Por otra parte
el número de especies comidas por día no estuvo influenciado por el tiem

po dedicado a comer estructuras foliares (r = 0.11; p >>0.05; N = 37),

ni por el tiempo comiendo frutos (r a -0.16; p2> 0.05; N u 37). Estos

resultados sugieren que lOs monosaulladores explotaron diariamente un

número constante de especies independientemente de la disponibilidad de

hojas y frutos a lo largo del año. En consecuencia los aulladores utili

zarian a lo largo del año un número limitado de especies, seleccionando
las estructuras específicas de mejor calidad.



Diversidad de la dieta.

Las 18 especies incluidas en la dieta anual no fueron utilizadas con

la mismaintensidad a lo largo del año. Para analizar las diferencias

en la intensidad de explotación de diferentes especies, se calculó un

Índice de diversidad de la dieta en función del porcentaje de tiempo de

dicado a cada especie durante cada mes (fig¿ 16), usando la ecuación de

Shannon —Wiener (Pielou, 1966). El mismoanálisis se empleó para el cal

culo del porcentaje de tiempo mensual comiendo cada estructura. Ambos

índices variaron conjuntamente con excepción del período julio - agosto,

donde se incrementó el índice de diversidad de especies usadas comoali

mentoy decreció el índice de diversidad de estructuras. El Indice de

diversidad de eSpecies alcanzó los valores más altos durante los meses

de verano e invierno y fue mínimo en otoño y primaVera. La diversidad

de la dieta comolo sugieren los resultados obtenidos (fig. 16), no mos
tró una correlación significativa con respecto al índice de disponibili

dad de estructuras estacionales (hojas nuevas y frutos) (r = -0.22; p:>

0.05; N u 12), debido al incremento de la diversidad de especies obser

vado en verano e invierno, cuando la disponibilidad de estructuras esta

cionales fue máximay mínimarespectivamente. En consecuencia la diver

sidad de especies en la dieta pudo ser influenciada por el númerode es

pecies comidas mensualmente. La correlación obtenida fue significativa (

r e 0.80; p < 0.01; N a 12). Es decir que en los meses en que un mayor

númerode especies fueron utilizadas comoalimento, la dieta fue más di

versa. El índice de diversidad calculado mide la distribución del tiempo

dedicado a cada especie y el número de especies comido mensualmente. Un

alto valor de diversidad se obtendrá cuando el tiempo de alimentación

se distribuya uniformemente en un gran número de especies y un bajo va
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lor de diversidad será el resultado de dos posibilidades, dedicar mucho

tiempo de alimentación a pocas especies o utilizar un bajo númerode es

pecies o la sumatoria de ambas. En la figura 16 se observa que los monos

aulladores comieron de un mayor número de especies en verano e invierno

que en otoño y primavsra, confirmando que el número de especies usadas

comofuente de alimento fue el principal factor que contribuyó a la va

riación mensual del Indice de diversidad de la dieta por especies.
Los monosaulladores explotaron intensamente los recursos estaciona

les cuando estuvieron disponibles, cuando su disponibilidad decreció tam

bién decreció el tiempo de utilización. Asi la relación entre el Indice

de disponibilidad de estructuras estacionales y el tiempo medio mensual

de utilización mostró una correlación significativa (r = 0.72; p <_0.05;

N = 12). Por otra parte el Indice de diVersidad mensual de tiempo comien

do todas las estructuras y el Indice de disponibilidad de estructuras

estacionales, mostró una correlación negativa no significativa (r = -O.395

p > 0.05; N = 12), la correlación no significativa sugiere que el tiem

po mensual de utilización de recursos alimentarios estacionales no se

redujo proporcionalmente con la disponibilidad. En consecuencia los mo

nos aulladores utilizarían los recursos estacionales aún durante los pe

ríodos de baja disponibilidad, buscando comer alimentos de alta calidad.

Factores gue influenciaron la elección del alimento.
Los resultados presentados indican que los monosaulladores negros no

seleccionaron el alimento solo por su abundancia, en consecuencia otros

factores deberían estar influenciando la elección del alimento:

l. Aptitud de las especies y estructuras vegetales para ser comidas

Las características físicas de las diferentes estructuras vegetales
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y la posición estratigrafica puedenser factores que afectan la disponi

bilidad real de alimento. Asi los frutos de gh_contortisiliguum y g¿_27

morphoides fueron abundantes durante el otoño e invierno, sin embargo
no fueron utilizados comoalimento habitual por los monosaulladores.

A diferencia de los frutos de F. enormis que son carnosos y poseen semi

llas de pequeño tamaño, los frutos de esas especies presentaron un peri

carpio coriáceo, probablementede difícil digestión. En las ocasiones en

que se observó alimentación con frutos de E. oontortisili num, exclugi

vamentedurante el invierno, fueron hallados en la materia fecal sin sig

nos de haber sido atacados por los procesos digestivos. En consecuencia

estos frutos podrían haber suministrado un pequeño monto de carbohidra

tos solubles durante períodos del año en que los frutos carnosos estuvie

ron casi ausentes. Otras especies además de F. monckii produjeron frutos

carnosos, tales comoE. uniflora y M. ens, sin embargoa diferencia

de los frutos de F. monckii que estuvieron presentes durante todo el añol
estos frutos fueron efímeros, producidos entre abril y mayoexclusivamen

te. Por otra parte la disponibilidad de estos frutos disminuyórápidamen

te debido a la intensa predación por los pájaros. En consecuencia es pro
bable que la baja diversidad específica de frutos comidos por los monos

aulladores negros sea el resultado de una competencia con las aves. Por

otra parte las hojas de M. pggggns, una especie perennifolia que mantie

ne una abundante disponibilidad de estructuras foliares a lo largo del

año, no fueron utilizadas por los monosaulladores debido probablemente

a la preSencia de una espina terminal, quc actuaría comodefensa contra

la predación por los animales folívoros.
Por otra parte una alta proporción de las especies que no fueron co

midas pertenecían a lOs estratos inferiores del bosque (tabla 4; figr 5),
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Las especies de los estratos inferiores eran de pequeño tamaño, ofrecien

do una menor resistencia a1 peso de los monosy una menor disponibilidad

de alimento por ejemplar, en consecuencia puede resultar energéticamente
negativo para A. caraxa explotar estas especies de pequeño porte (Milton,

1980). Sin embargo 1a ausencia de utilización de numerosas especies oo
moalimento no puede ser explicada por las características antes mencio

nadas. Otro factor que puede ser de importancia en la selección del ali

mento es el contenido de nutrientes y la presencia de compuestos secun

darios tóxicos o que afectan la digestibilidad de los nutrientes. Los

resultados obtenidos sugieren que A. caraxa prefiere los recursos alimen
tarios estacionales sobre los perennes. Para conocer que factor nutricio

nal puede haber afectado 1a selección de alimento, se hicieron análisis

del contenido de proteinas, hidratos de carbono no estructurales y gra

sas en algunas especies vegetales del lab l:LM
Fueron analizadas 24 estructuras vegetales específicas (tabla 17), a

14 de ellas los monos aulladores dedicaron más del 4 1 del tiempo de a

limentación en alguna estación del año. El contenido medio de proteinas

de las hojas nuevas usadas comoalimento fue de 16.2 fi (Ï 4.65) mientras

que el de las hojas nuevas ignoradas o comidas raramente mostraron un

contenido medio de 12.98 % (I 3.47). El análisis de los pecíolos comidos

mostró un contenido en proteinas de 13.65 % (Ï 2.29), mientras que los

pecIolos tuvieron un contenido de 7.21 %. Con respecto a las hojas madu

ras comidas el contenido de proteinas fue de 12.51 % (Ï 5.10) y las no

comidas 7,7 fi (Í 1,39). Los resultados sugieren que los monosaulladores

seleccionaron las estructuras foliares especificas con alto contenido

relativo de proteinas. Por otro lado los frutoa analizados mostraron un
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contenido relativamente bajo de proteinas (9.51 %). En resumen los monos

aulladores al seleccionar hojas nuevas y peciolos estarian maximizando

1a ingestión de proteinas. Esta hipótesis se ve reforzada por el hecho

de que durante el invierno cuando la disponibilidad de hojas nuevas fue

mínima, los aulladores al seleccionar las hojas maduras con alto conte

nido de proteinas y peciolos que contienen un monto de proteinas cercano

al de las hojas nuevas, mantuvieron una alta concentración de proteinas
en la dieta.
2. Análisis de carbohidratos no estructurales.

Fueron analizadas 18 estructuras específicas (tabla 18). Las hojas y

los peciolos mostraron bajos contenidos de azúcares solubles y no se ob

servaron diferencias importantes en diferentes estadios de madurez (ho

ja nueva, 5.27 %Ï 1.55; hoja madura, 4.62 %Ï 1.42; pecíolos, 5.45 Ï

0.04), las hojas nuevas comidas y no comidas tampoco mostraron diferen

cias (5.78 %Ï 1.97 y 4.64 %Ï 0.50 reapectivamente), en las hojas madu

ras se observó una mayor diferencia entre las que fueron comidas y no

comidas (5.16 %Ï 1.62 y 3.82 fi I 0.79). Por otra parte los pecíolos mos

traron un contenido similar al de las hojas nuevas (5.45 fi Ï 0.04). La

mayor concentración de azúcares solubles fue hallada en los frutos (

16.58 %Ï 1.11). Los resultados sugieren que las hojas no fueron comidas

por su contenido en azúcares no estructurales. En cambio los frutos pro

veyeron un alto contenido de energía de rápida utilización.
Durante los períodos con disponibilidad de frutos los monosaullado

res disponían de una fuente de energia rápidamente utilizable. En cambio
en el invierno los monosaulladores debieron obtener energia de otros a

limentos u otros nutrientes. Sin embargoel análisis del contenido de

grasa, otra fuente de energía rápidamente utilizable, mostró concentra



7o

ciones menores al 1 % en los frutos y trazas en las hojas, en consecuen

cia los monosaulladores debieron utilizar la pared celular de las hojas
comofuente de energía suplementaria.

3. Estimación del peso medio comido diariamente.

Confines comparativos fueron analizadas las dietas de verano e invier

no, a partir del tiempo de alimentación sobre cada estructura alimenta

ria específica, en dias con 12 o más horas de observación. Comoel núme

ro medio de estructuras alimentarias específicas comidas por unidad de

tiempo no fue obtenido para todos los alimentos, se estimó una dieta me

dia diaria a partir de las estructuras alimentarias cuyo tiempo medio

de alimentación por unidad pudo ser estimado (tabla 19). En verano esas

estructuras representaron el 92.64 fi del tiempo medio diario de alimen

tación y en el invierno el 81.81 %. En cada estación entonces se multi

plicó el tiempo de alimentación en cada estructura específica con unida
des comidas por unidad de tiempo conocidas, por un factor de correción

para transformar la dieta solo considerando las estructuras con unidades

comidas por unidad de tiempo conocidas. Aunque este procedimiento puede

introducir algún error, los resultados pueden ser considerados comouna

adecuada estimación, dada la escasa importancia en tiempo de alimentación

de las estructuras específicas no consideradas. Por otra parte los resul

tados son más realistas que la estimación del peso comido a partir del

porcentaje de tiempo dedicado a cada estructura, que no tiene en cuenta

que cada estructura específica presenta una dificultad diferente de ad
quisición. En consecuencia el hecho de que un animal haya dedicado una

mayor proporción de tiempo a comer una estructura específica que a otras,

no significa que haya comido un peso mayor.

Los resultados obtenidos mostraron que los monosaulladores negros
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comieron en verano un peso medio diario estimado en 1213.6 grs. en peso

fresco y 370.53 grs. en peso seco. Durante el invierno el consumoesti

madofue de 1110 grs. en peso fresco y 480 grs. en peso seco (tabla 20).

El mayor consumoen peso seco durante el invierno estuvo determinado por

el menor contenido de humedad de la dieta. Los valores de peso consumi

do pudieron estar afectados por errores en la estimación del númerode

unidades de cada estructura alimentaria específica comida por unidad de

tiempo, dado que en numerosas ocasiones el número de hojas o frutos.porx
bocado debió ser estimado al ser dsoasa‘la visibilidad. Por otro lado

el tiempo de alimentación puede estar sobreestimado y por lo tanto el

peso de alimento comido, debido a que están incluidos en el tiempo de a

limentación los desplazamientos cortos entre bocados. Sin embargo los

valores de peso fresco comido diariamente, fueron muysimilares a los ob

tenidos por Gaulin y Gaulin (1982) para A. seniculus mediante un método

de estimación equivalente al aplicado en este estudio y a los medidos

por Nagyy Milton (1979) en A. palliata en cautiverio.

La contribución en peso en la dieta, de proteinas y azúcares solubles

de cada estructura alimentaria son mostradas en la tabla 21. Los monos

aulladores consumieron en verano e invierno 35.13 grs. y 24.7 grs en pe

so seco de azúcares y 47.32 grs. y 60.03 grs. en peso seco de proteinas

reSpectivamente. Durante el verano el principal aporte de proteinas lo

constituyeron las hojas nuevas, durante el invierno la fuente de protei
nas fueron las hojas nuevas y maduras. Con respecto al consumode azúca

res, el principal aporte lo dieron los frutos, mientras que en el invier
no la hojas fueron la fuente principal.

El consumoen peso de proteinas fue más alto en invierno, mientras

que el peso de azúcares consumido diariamente fue mayor en la dieta de
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verano. Una deprivación de energía puede ser más importante que la dis

minución en el consumode proteinas. Durante el verano los menos sulla

dores pueden elegir entre maximizar la ingestión de proteinas o azúcares

variando cada día la proporción en 1a dieta de cada estructura, por otro
lado durante el invierno hay una baja disponibilidad de estructuras ri

cas en azúcares, en consecuencia los monosaulladores deberían obtener

energía de los azúcares estructurales que forman la pared celular de los

vegetales. La digestibilidad de la pared celular es baja y requiere de

largos procesos de fermentación. Si el peso comido'diariamente de azúca

res no estructurales, es transformadoen energía (4.2 [cal/gr.) y se con

sidera que un animal adulto con un peso medio de 6 Kg., requiere 311

[cal . día-1 (81.17 Kcal . Kg'l . día-1), la dieta de verano provee el

47.4 fi de los requerimientos de energía y la de invierno el 33 1. Los

manesaulladores en consecuencia, frente a un stress energetico en el
invierno deberían seleccionar hojas con alta digestibilidad y o utilizar
comofuente de energía el excedente de proteinas en la dieta.

DISCUSION

Los resultados obtenidos sugieren que el contenido de proteinas es

uno de los factores que determinan la selección del alimento, pero no

el único. Hilton (1979) estimó que A. pglliata tenía un requerimiento
mínimode proteinas en 1a dieta de entre el 9 y ll fi del peso seco con

sumido. El contenido de proteinas de las hojas maduras no comidas por

los monosaulladores negros mostraron un contenido medio inferior (7.7 fi).

En tanto que las estructuras foliares usadas comoalimento mostraron con

centraciones superiores a los requerimientos mínimos. En condiciones de
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laboratorio Hilton et al. (1980) informaron que la digestibilidad de pro

teinas en A. alliata, fue del 89 fi en una dieta compuesta por 87 % de

hojas y 13 í de frutos. Si se supone la mismaeficiencia digestiva, ¿¿

cargla asimilaría diariamente con las dietas de verano e invierno, 42.1

gr. y 53.4 gr. respectivamente. Por otra parte Milton (1979) estimó que

A. ¡Elliata debe consumir diariamente un mínimo de 3.26 gr. de proteinas

por kilo de peso. Un individuo adulto de A. cargza, con un peso medio

de 6 kg., tendría un requerimiento diario de 19.6 gr.. La dieta de vera

no e invierno estarían suministrando un exceso de 22.6 gr. (13.3 í) y

33.7 (41.8 fi) de proteinas respaetivamente. Los excesos de proteinas re

presentarían una fuente adicional de energía. Un-faotor que puede haber

afectado estos cálculos es el error en la estimación del Peso medio de

alimento oomidodiariamente. Sin embargo Gaulin y Gaulin (1982) estima

ron por un metodo similar al usado en este trabajo, que A. senioulus in

gería diariamente 1.23 kg. de peso fresco de alimento con un contenido

de materia seca de 0.266 gr.. Nagy y Hilton (1979) midieron el consumo

de alimento en cautiverio de A, Ralliata en 1.1 kg. de peso fresco y
0.375 kg. de peso seco. El valor de peso fresco comidoes similar al es

timado para A. oarala y puede ser considerado comouna estimación confia

ble. El peso seco comidopresentó diferencias con referencia al informa

do por Gaulin y Gaulin (1982), debido al alto porcentaje de humedadde

1a dieta de A. senioulue (78 fi), mientras que el contenido de humedad

de la dieta de verano de A.-cargla (tabla 19) fue similar al encontrado

en la dieta de A. galliata, esto se explica porque Nagyy Milton suminis
traron una dieta compuestapor hojas nuevas y frutos, similar a la die

ta de verano del monoanllador negro, mientras que la dieta de invierno

contenía una alta proporción de hojas maduras, las que mostraron un me
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nor contenido de humedad(tabla 19), similar al hallado por Glander

(1981) en las hojas maduras durante 1a estación seca en el habitat de

A. pglliata en Costa Rica. En consecuencia el valor obtenido de peso se

co de alimento comido diariamente en verano e invierno, también puede

ser considerado comouna estimación confiable.

De la estimación del consumodiario de nutrientes surgió que 1a die

ta aportó 147.6 Kcal . día--l y 103.7 Kcal . dia.1 en verano e invienno

respectivamente, frente a un requerimiento diario estimado en 311 Kcal.

En consecuencia la energia faltante debe ser obtenida de otros nutrien

tes. Lamentablemente no se poseen datos sobre el contenido de fibra en

la dieta de A. car a, pero a los fines comparativos pueden utilizarse

los datos obtenidos por Hilton et al. (1980) para la diga de A. palliata
quienes informaron que el contenido medio de fibra en las hojas‘y frutos

comidas fue del 42 fi, la digestibilidad de las hojas fue del 42 fi y de

los frutos 24 fi. Si A. cargxa consumió 232.3 gr. en peso seco de hojas

y 138.2 gr. en peso seco de frutos por día en verano, la dieta aportó

un total estimado de 54.9 gr. en peso seco de hidratos de carbono estruc

turales digeribles, equivalentes a 230.6 Kca1., las que sumadasal apor
te de los azúcares solubles totalizan 378.17 Koal . dia-1. Durante el

invierno el aporte energetico de los hidratos de carbono estructurales

y solubles fue de 353y56Koala. día-1. Los valores obtenidos se hallan

próximos a los requerimientos mínimosde energía, sin embargo los valo

de digestibilidad de los hidratos de carbono estructurales de las hojas
fueron obtenidos por Hilton et al. a partir del análisis de hojas nuevas,

en tanto que la digestibilidad de las hojas maduras es menor (Milton,

19793 Glander, 1981). El uso de fibra produce un incremento de la pro

ducción de calor, por el proceso de fermentación y trabajo de masticaciór
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(Kleiber, 1972). En consecuencia los monosaulladorea negros durante el

invierno deberían tener otras fuentes de energía tales comolas protei

nas. El excedente de proteinas consumido en el invierno fue mayor que

en el verano . Las proteinas aportan un promedio de 5.6 Kcal . gr:1 en

peso seco. En consecuencia los monosaulladores negros obtendrían al

maximizar la ingestión de proteinas, un aporte de 126.6 y 188.7 Kcal .

día-1. Entonces las dietas de verano e invierno estarían aportando en

verano e invierno 504.8 y 542 Kcal . día-lrespeotivamente. Los valores

de aporte de energía sin embargonO‘tienen en cuenta que una alta concen

tración de”fibra, tal comoocurre en las hojas maduras, reduce la diges

tibilidad de las proteinas (Glander, 1981), en consecuencia el aporte

energético de la dieta podría ser menoral estimado. Entonces surge 013

ramente que los monos aulladores maximizan la ganancia de energía selec
cionando alimentos de alta calidad.

Los monosaulladores sin embargomoutilizaran algunas estructuras

específicas abundantesy con una aparente alta calidad nutritiva. La hi

pótesis sobre las defensas químicas de los vegetales contra el ataque"

de los predadcres (Fraenkel, 1959; Peeny, 1970; Freeland y Janzen, 1914;
Glander, 1982), pueden ser utilizadas para explicar por qué las especies

vegetales con abundancia de alimentos potenciales, ubicadas en los estra
tos altos del bosque y sin defensas fisicas aparentes, tales comoespi

nas, no fueron utilizadasrocmo alimento. Los compuestos secundarios abar

can: tanincs, compuestosfenólioos, cianuros, ácid0s y alcaloides. Glander

(1981) y Milton (1979) hallaron que la presencia de taninos no parece a

fectar la selectividad del alimento por parte de A. pglliata. Hilton por

otra parte informó que los compuestos fenólioos'tampcco rueron determi

nantes en la elección de los alimentos. Glander halló que en cambio los
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aloaloides influenciarcn la selectividad, A. palliata no se alimento con
ejemplares vegetales que contenían alcaloides, mientras que lo hizo con

otros ejemplares de la mismaespecie que no mostraron presencia de alca

loides. Sin embargoesta situación no fue regla general, algunos ejempla

res ocn presencia de alcaloides tambien fueron utilizados.

En consecuencia aunque es evidente que los monosaulladores mazinizan

la ganancia de energia, persiste la problematica de la optimización del
balance de nutrientes y la minimización de la ingestión de compuestos

secundarios. Las teorías de fcrrajeo óptimo predicen que un animal nunca

deberá ignorar el alimento más beneficioso (Krebs, 1984). El problema en

los consumidoresprimarios consiste en determinar, dadas múltiples varia

bles, cuáles son los alimentos más beneficiosos, solución que afin está
lejos de lograrse. Glander (1981) dice que hay factores positivos (ener

gía y nutrientes) y factores negativos (compuestossecundarios, digesti
bilidad y accesibilidad). Si los monosaulladores ninimizan el consumo

de alimentos que contienen compuestos que actúan comotóxicos o afectan

la digestibilidad de los nutrientes, estarían maximizandola obtención
de nutrientes comolc postula Hestoby (1974). Por otra parte si seleccio

nan alimentos con alto contenido de energia, comolos frutos, estarían

maximizandola ganancia de energía. Es evidente entonces que por un nú

mero de causas, no toda 1a vegetación está disponible como alimento y

los alimentos beneficiosos son escasos en el espacio y en el tiempo. Oo

molo postula Glander (1981), los ambientes boscosos no pueden ser con

siderados comoun gran reservorio de alimento esperando ser explotado.

Los monosanlladores negros, en consecuencia estarían ajustando su die

ta a la disponibilidad real de alimento y a su habilidad para utilizar
los.
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RESUMEN

l. Durante las observaciones, los monosaulladores negros utilizaron un

relativamente alto número de especies comofuente de alimento, pero con

centraron la mayor parte del tiempo de alimentación sobre un pequeño nú

mero.

2. Los alimentos estacionales fueron preferidos sobre los perennes cuan

do estuvieron disponibles. Esta preferencia por los alimentos estaciona

les fue relacionada con un mayor contenido de energía y nutrientes diges
tibles.
3. La dieta diaria estuvo compuestapor hojas y frutos cuya proporción

fue determinada en cada estación por las variaciones en la disponibili
dad de cada tipo de alimento.

4. Los frutos utilizados comoalimento representaron ls principal fuente

de energía en forma de azúcares rápidamente disponibles, mientras que

las hojas fueron la principal fuente de proteinas.

5. La diversidad de especies utilizadas comofuente de alimento fue ma

yor durante el invierno y verano, cuando la disponibilidad de recursos
estacionales fue mínimay máximarespectivamente. La diversidad especí

fica de la dieta estuvo determinada por el númerode especies utilizadas

comofuente de alimento y no por el tiempo de alimentación en cada una.

6. La diversidad estacional de estructuras alimentarias en la dieta no

fue influenciada por la disponibilidad. En consecuencia durante los pe

ríodos de baja disponibilidad de estructuras estacionales, los monosau
lladores negros obtuvieron estas estructuras estacionales explotando

un mayor número de especies.

7. La diversidad de estructuras vegetales usadas comoalimento fue mini
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maen primavera, cuando la disponibilidad de estructuras estacionales
fue máxima.

8. Los monosanlladores negros comieron diariamente un peso medio esti

madosimilar al conocido para otras especies de monosanlladores. Sin

embargo debido a1 menor contenido de humedad el peso seco de la dieta

diaria de A, cargza fue mayor al de otras especies de monosaulladores.

9. El análisis de nutrientes permitió estimar que los monosaulladores

negros seleccionaron alimentos con alto contenido-de energía fácilmente

disponible, comoson los frutos. En periodos del año con baja disponibi

lidad de frutos, los monosaulladores negros utilizaron las hojas con

alto contenido de nutrientes, probablementeutilizando el exceso de pro

teinas comofuente adicional de energía.

10. Los monosaulladores negros ignoraron estructuras específicas abundan

tes y con relativamente alto contenido de nutrientes. Esta situación fue
asociada a la presencia de defensas contra la predaoián y accesibilidad.
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Especie Estructura 1 Tpo

1 han mn; Frutos 19-37
2 [una mg Peofoloa 17.22
3 W ¡MMM Hojanueva 12.48
4 Malin Wash Hojamadura 6.43
5 Em; Mi Hojanueva 6.07
6 Hglig gzgdgraoh Hoja nueva 4.90
'I Enredaderas Hojas 4. 28
8 931115 app. Hoja nueva 4.21
9 Noctandra fgloifolia Hoja nueva 4.05

10 Pornteronig ¡labresgena Hoja madura 3.74
11 0199,33“ mmm Hojanueva 2.41
12 Phxtolggggm Pecíoloa 2.30
13 Im m Hojamadura 2.23
14 Cgltj g app. Hoja madura 2.11
15 5119311115mmm Hojamadura 1.79
16 2mm; 1m Hoja madura 1.60
17 Mi 11.919.: Yemen 0.94
18 W113 1mm Hojanueva 0.81
19 Ehterolobium oontortia' i unn h-utoa 0.8120¿mmm Hojamadura 0.71
21 Nectgdra fgloifolig Hoja madura 0.47
22 931111 app. Frutos 0.42
23 mani; uniflorg Hojanueva 0.19
24 Figua mmm Hoja madura 0.1025m mw Peoroloe 0.10
26 Ruprechtie lgiflora Hoja madura 0.07
2'! Melia azedaraoh Yemas 0.02

hn. 10. Cuponioidnuna]. de h dieta de A. carga por 0
peoioe y estructuras, expresada. comoel porcentaje de tiempo
de alilontnoi ón.



Especies l

giggg_mggggii 42.77

Pgrstorgggg ¡libresoems 16.08

M gzedgaoh 11.34
flama. Ippo 6.63

glggiggig ¡ggrghoides 4.19

fsbln 11. Paroontnjo ¡odio nominal dosviaatdn estandar y

coeficiento do variación dol tiOlpo dedicado n ¡lilontl
cian on lll cinco OlploiOl ¡la ilpor‘antoo de la dicta do

A:ong.

Dnt'.

16.91

9-95

12.56

6.48

4.79

CV

0.39
0.61

1.11

0.98

1.14
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ENE FEBMARA M Y JUN JUL JUL AGOSET OCT NOV NOV DIC
83 82 82 82 8| 82 82 B‘l 82 02 0| 82 81 82 82

“guru 13. Tiempo madzo cual-10 dedicado en cuda mea a cada eapecle.

Rotaranczast.F. monckn;“F. Qabgeeoens;Il azederach;
ECBILLS spp.; DG. morenoldau.



E P u A I J J A s o n D

72.1 72.1 53.5 63.1 65.2 73.7 57.5 37.2 67.7 78.6 81.5

81.1 74.7 91.9 55.2-67.5 35.6 28.0 10.2 81.9 79.4

74.3 76.5 45.8 62.4 30.8 25.1 65.0 74.6 72.1

71.1 39.2'54-9 20.1 9.7 53.6 59.1 56.1

56.2 59.3 26.6 19.7 72.1 74.0 74.7

69.3 57.0 38.5 60.6 58.5 64.3

54.1 48.2 64.6 66.1 71.6

48.0 44.3 46.8 47.7

23.8 29.2 32.9

70.7 76.2

88.3

OMDHHI>IWW

'hbh 12. Porcentaje de suporpouoih non-un de espacio. on la dieta

405.921;



EPIAIJ-JASOID
77.8 68.8 52.8 78.7 70.6 71.3 55.3 36.1 73.0 76.6 83.8

75.9 30.1 56.6 51.1 49.1 50.6 29.1 85.5 18.6 85.4

50.2 71.2 70.7 63.9 61.4 53.6 83.6 65.0 74.9

74.1 19.5 12.9 55.6 56.1 33.4 29.6 36.6

86.5 80.5 58.8 55.7 59.3 55.6 62.6

80.0 71-5 65-5 53.8 50.1 57.1

14.0 53.2 51.8 48.4 55.1

64.7 56.1 60.6 65.2

39.1 31.0 35.8

69.6 79-3

88.3
IOMPHHIPI’IÜÚ

Tabla 13. Porcentaje de superposioidnhound de eltmturnl alimenta-in
on1adiet.deM.
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51 F MONCKlI F¡GLABRESCEH; CELTIS SP.

5' M AZEDAHACH G.AMORPHOIDES T. IFE.—l——-————
ID

. l o

3. . / l\ \A o
‘ s

1. a

. \

50
1’

30< .

‘o “¡EWmn
V 0 l P V 0 l P V 0 l P

Figura 14. Porcentaje de tiempo dedicado por L. carga a ausentarse con

las especies más importantes de 1a dieta e Indice de disponibilidad de

las estructuras alimentaria específicas. Referencias: ID, índice de dis

ponibilidad; T, porcentaje de tiempo de alimentación; V, verano) 0, oto

ño; I, invierno; P, primavera}. - hoja nuevaga [[IIDhoJamaduragüEl
peoíolosgl frutos.



V 0 I P han

Hoja nueva. 36.39 13.59 43.03 44.99 36.04 1 21.15

Hoja madura 6.23 30.84 30.26 20.55 20.46 1 20.10

Peoíolos 17.5o 28.51 18.14 6.56 17.71 1 15.86

Frutos 39.86 22.05 3.88 27.67 23.58 1 21.87

Tabla. 15. Poroon‘ajo de tienpo ¡odio diario dedicado por A. carga n on
da estructura vegetal en cad; estación del año. Referencia-t V, “rulo;

O, otoño; I, invierno] P, prhavora.
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tareeoonestructuranvegetales.Referencias!Ihojas;Ofrutos;A peoíoloe.



Verano Otoño Invierno Primavera

Hoja.- 3o53 3.50 4-54 4.71
POOÏOIOI 0.90 o.
Fruton 1.33 1.00 0.54 0.85

Tabla 16. Número¡odio de especies utilizadas omo fuente de

alimento por dia. en onda estación do]. año por A. garga.



Figura .16. Int-oro ¡odio de estructuras alimentarias; Indico de diversidad
A Lde r ‘A- y de nlilentu'iae en la dieta. mensual do A. carga.
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Hoja Hoja
Especie nueva madura PecIolos Frutos

E1939. e13.48 6.89 015.27 e 9.84
Wa g]¡ngaogns 015.34 O9.03 - -
m app. 024.68 019.54 — 9,18
ngtolaoca dioica 17.71 9.65 012.03 —
Lam mmm 018.43 e13.02 ._ _
m flora 13.45 6.56 — _.
2191.1219.MM 017.89 — — _
ngthrina crieta:gu11i -— -— 7.21 -—

Nirozanthes 2395323 10.17 -— __ __

Mania (¡19.11.2113 010-49 — — —

Chlggophorgtgggtorea 22.21 - - -—

Mi 1.122 10.61 e 8.46 — .
mm mi 013.12 1.87 _ ._

Table 17. Análisis de proteinas. Se indican ocn un circulo le. estrue

turae alimentarias que fueron explotada! por L. carga el 4 fi o na.- del

tienpo de alimentación en alguna estación del año. Los valoree muestren

el porcentaje de peso eeoo. lots! lo le incluyó en el anílisie e c. tino

toree por haber sido hallado un solo ejemplar en el lab 1.
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Hoja Hoja
Especie nueva madura Peoíoloe Frutos

zm mn o 4-.85 4-38 e 5.42 e 15.80
22231912M;mm; e 4.46 e 4.38 — .
Celtie app. O 5.07 0 4-07 - 17.37

Eyaclacoem 4.66 — o 5.48 ._.
32111 ezedareoh O 5.25 O 7.02 - —

Egggg¿g_un1flore 5.33 —— -— ._

2mm 22M 09-27 — — —
Hircxanthee gggggng -— 3.26 - -—
W211 Mm 4.33 — _. ....
1mm ¿a 4.22 — — _.

Tabla.18. Análieie de azúcares. Se indican ocn un círculo las estructu

ra.- alimentarias que fueron utilizadas por A. carga el 4 1 o másdel
tiempo de alimentación en alguna estación del año. Loe valoren “entren

el porcentaje de peso leoo. Note: llo ¡e inelwó c. tinotorea en el aní
lieie por haber sido hallado un solo eje-plu- en el lab 1.
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Verano Invierno

Horas Horas
T To Día T To Día

P. enormie En 1.004 1.084 0.090 0.681 0.832 0.076
Hm 0.0 0.167
Pee 3.657 3.947 0.329 3.808 4.654 0.423
Fru 7.262 7.339 0.653 0.317 0.387 0.035

F, glabreacene En 3.312 3.575 0.298 3.579 4.374 0.397
Km 0.456 0.525 0.044 0.771 0.942 0.036

H, azedaraoh En 1.825 1.970 0.164 0.167 0.204 0.019
Em 0.128 0.138 0.012 0.317 0.337 0.035

celtie app. En 1.846 1.993 0.166 0.575 0.703 0.064
En 0.0 2.092 2.557 0.232
m 0.289 0.o

P. dioice Pee 0.722 0.779 0.065 0.433 0-529 0.048
En 0.410 0.442 0.037 1.440 1.760 0.160
En 0.159 0.172 0.014 1.394 1.704 0.154

Enredadera H 0.753 0.871
El ogntortieiliguun Fru 0.156 0.287
TI 129 En 0.844 0.911 0.076 1.039 1.270 0.115

Em 0.0 1.235 1.509 0.137
H¿_1512112l11 En 0-200 0-405

Em 0.0 1.108
R, laziflora En 0.211 0.0

En 0.0 0.04
E, unifloru nn 0.o 0.025

'st - Pec 0.105 0.0

Total horas alimentación 23.374 21.815
Total dias observación 12 11
Tiempoalimentación/día 1.95 1.93

Table 19. Tiempomedio de alimentación de A. onrgls en onda estructura
-1

específica expresado en hores. día . Referencias: T, tiempo de alimenta

ción; To, tiempo corregido.



'oanJ‘n¿¿¡OIOIOed‘oogiuxnpauBcoq‘mn¡vAonu¡faq¡un¡9;p10doprmooopautzseooaoJ;oeed‘axp/¿giaJp¿odoptmooopi-11.0ooesoead‘B;p/s¿¡9;p¿odupïow4uouïtnepseloq¡BJp/JBlazoq¡odaaptmooaopvpïunopotpomoxoupu‘Jn/un¡papïun¡od00601;osod¡un/¿glpnpoanqapotpelapagueOJOd‘53¡pupïun¿odotpomooo:oeed‘un/s¿IBIOHOIBJOHOilïïiï'ïï10doquemuïzvtpoptmooogueuïtnap0p3l118000961;Iooeconog'0391q9¿

vL°9S97'69r-vv-uu09ott‘u00104¿9'0IIIPi'ogv9'ElzrCS'oLEl'OVú

ov'SLI9E‘S6o'oo’oLtt'o0'09gvz¿S'oss-cvGZ'O

tz'ttt91°LSOÉ'EL6L‘LtCII'O9Lo°osata6E'o(5'07oz'o¡ir'I

at'tó76°L7at'a9t'tvít°orto‘o#693Ez-oog'LvZI’O

S9'L9Oi'ííV9°St99°L091'0Lto'orss:9I'OEa'osao°o-¡ï135¡ï¡¡¡"bSE'GILe't06'9172';gro'oS9o'o900!et'o96'9Lao'o'oïoïv'J

te’avr99'ILo'oo'o¿cz-oo'o9LEZLz'ose!tstt'o

zo'et12'5170'96zo’et790°o09I'O9LE:sZ'o30'09ot'o'44!Iïztoo

99°9tLe'9LE'S€€°zSío'ozro°o726€II'O92'96So'o99'9vz'z12'65IE'SIsto'ovst'o736€60'0zE‘L9(o‘oP9'LZat'ttvt'vt99'9990'0Dto'oezLI6I-o69'1560‘0LE'6IIeg°v€09'69oe'tvL6t'oeóz'ogaLILt'o01'79go'o69'oí¡v'L99'2LSta'aítSto'o(59'0720€6z'oLe'SLLo'oIB’LZISS'9E67'66tv'aztzv'oózt'o07v!ta'ozv'tL90'0

qovnpon0'¡noctuquo¿

¿aífiaaaaaaiuu

zs'tctoL'vESL'SSK60'179Lo‘0060'0z¿Stvt't:9'tLot°ovraauo-'1

'zv'19'19'39'JFsuunia:2ovo-d-a

'33"‘1d'ïï’ïï¡E¡ís4

'l

emana]:ouqu



95

Peso comido Peso cocido Peso cocido

alimento azúcares proteinas

V I fila V I fPr V I

Hoja nueva 185.09 197.41 5,27 9.75 10.40 15.63 28.93 30.35

Hoja madura 13.55 235.21 4.62 0.62 10.87 10.13 1.37 23.83

Pecfolos 33.67 40.42 5.45 1.84 2.20 11.50 3.87 4.65

Frutos 135.23 1.41 16.58 22.92 1.23 9.51 13.15 0.70

Total 370.54 480.45 35.13 24.10 47.32 60.03

Tabla 21. Peso de azúcares solubles y proteinas estimados provistos por

la dieta de verano e invierno del nano anllador negro. Referencias: V,

verano; I, invierno; ‘18, porcentaje de asúcares solubles en peso seco;

SPr, porcentaje de proteinas en peso seco.
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PATRONES DE USO DEL ESPACIO DEL MONO AULLADOB NEGRO

Los resultados obtenidos permiten definir a los monosaulladores ne

gros como animales que minimizan el gasto de energia y maximizan la ob

tención de nutrientes mediante la selección de alimentos de alta calidad.

Los consumidores primarias a diferencia de los consumidores secundarios,

tienen a su disposición un tipo de alimento estático en el espacio y con

disponibilidad predecible en el espacio y el tiempo. En consecuencia los

monosaulladores no pueden adoptar la estrategia de sentarse a esperar

que el alimento pase frente a ellos (Ho Arthur y Pianka, 1966), deben

desplazarse de una fuente de recursos alimentarios a otra. Comofue de

mostrado, los recursos alimentarios en el lab l se hallaban distribuidos

en forma de parches en el espacio y el tiempo. Si los monos aulladores

minimizaron el gasto energetico comouna estrategia de maximización de

de la ganancia neta de energia, una estrategia seria reducir el costo
de locomoción, siendo el desplazamiento la actividad más costosa. El gas

to por locomoción puede ser minimizado mediante una estrategia de loca

lización dirigida de los recursos, a través de la formación de imágenes

de búsqueda (Timbergen, 1960). Si los recursos alimentarios se distribu

yen en forma de parches la mejor estrategia para reducir el gasto por
locomoción sería viajar directamente de una fuente de alimento a otra,

frente a la alternativa de buscar el alimento al azar (Milton, 1980).

Para analizar la hipótesis de que los monosaulladores negros minimi

zan el gasto energético medianteuna estrategia de localización dirigi
da de los recursos alimentarios, fueron oolectados datos sobre: uso del

espacio, patrones de desplazamiento, distancias viajadas, frecuencia de
visita de sectores del area de acción y 1a relación con 1a presencia de
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alimentos preferidos.

METODOS

Durante las observaciones de los grupos de monosaulladores que habi

taban el lab l, se registró durante cada hora su localización desde el

comienzohasta la finalización del período diario de observaciones. La

localización de los grupos se asignó a cada una de las cuadriculas en

que estaba dividido el lab l, considerando un centro imaginario de dis

persión de los animales. Por otra parte durante los desplazamientos se

registraron los cuadrados visitados. Las observaciones se completaron

relevando la presencia de ejemplares de F. mcnckii en cada uno de los

cuadrados, debido a la importancia de esta especie en 1a dieta.

RESULTADOS

1. Comportamientode los monosaulladores durante los desplazamientos
Los monos aulladores negros en la zona de estudio no poseían nidos

o refugios donde retornar a diferencia de lo observado en grupos de é;

cargla que habitan en otras zonas (Piantanida et al., 1984). Los grupos
estudiados utilizaron para el sueño nocturno el lugar donde se encontra

ban al ponerse el sol. En los desplazamientos no pudo ser identificado

un individuo iniciador, en ocasiones fueron iniciados por el machoadul

to y otras veces por las hembras adultas. Los monosse desplazaron en

fila , utilizando cada individuo las mismasramas para trasladarse de
un árbol a otro siguiendo al individuo guia. Este comportamientosugie

re un desplazamiento dirigido hacia un objetivo. Si los monosaulladores
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hubieran buscado el alimento al azar, probablemente hubiera sido mas e

ficiente moverse en forma dispersa. Todos los desplazamientos prolonga

dos, de mas de 100 mts., fueron seguidos por comportamientos alimentarios

grupales. Al mismotiempo durante los desplazamiento los monossullado

res se alimentaron esporádicamente, utilizando principalmente F. glabres

2325. Por otra parte los monosutilizaron repetidamente las mismaszonas
de paso para desplazarse de una fuente de alimentos a otra, sugiriendo

un conocimiento previo de las zonas de paso y la localización de las fuen
tes de recursos alimentarios.

La superficie del área de acción total de los grupos G l y G 2 fue

de 5 y 6 hectáreas respectivamente (fis. 17). Las zonas utilizadas por

ambosgrupos eran adyacentes y carecían de barreras, de modoque los gru

pos,podían superponer sus áreas de acción. La superficie acumuladausa

da por el grupo 2 se incrementó durante las primeras 260 horas de obser

vación, momentoen que la superficie de área de acción se mantuvo cons

tante, en el grupo l el númerode cuadrados usados se mantuvo constante

a partir de las 200 horas de observación (fig. 18). La superficie total

utilizada por los dos grupos dificilmente pudiera incrementarse con mas

horas de observación, dado que la sumade las superficies de área de ac

ción de los dos grupos representaron el 81 fi de la superficie total del

lab l y dentro de este se encuentran claros de vegetación sin árboles

altos que difieren en su fisonomía de las zonas utilizadas por los monos

sulladores. La única posibilidad de que los grupos inorementaran la su

perficie usada era superponiendo las áreas de acción. Durante los cuatro

años de estudio no se observó que ocurriera esa superposición, aunque

fueron frecuentes los combatesvocales intergrupales en las zonas de con

'tacto de las áreas de acción de ambosgrupon, sugiriendo la existencia



99

de áreas exclusivas de explotación.

2. Patrones diarios de uso del espacio
Los monosanlladores recorrieron diariamente una distancia media de

345 mts (rangos 130 - 1200 mts). Comola duración de las sesiones diarias

de observación afectan las valores de superficie usada, para el cálculo

de la superficie diaria cubierta por los monosanlladores, se utilizaron
solo los datos obtenidos en días con 12 o más horas de observación con

tinua, obtenidos en 39 dias. Los monosaulladores usaron diariamente un

promedio de 4.4 cuadrados de 0.25 ha. (rango: 2 - 8; Desv. st.¡ 1 2.4),

es decir que utilizaron diariamente entre el 8 1 y el 32 % de su área

de acción anual. La distancia viajada por día por el G 2 mostró una co

rrelación significativa positiva con el númerode cuadrados utilizados

(r - 0.79; p < 0.01; H - 36). Esto sugiere que los monosaulladores cuan

do incrementaron la distancia viajada no lo hicieron moviéndoserepetida

mente dentro de un pequeño número de cuadrados, sino que se desplazaron

a otras zonas dentro del área de acción.

El análisis de los movimientosa lo largo del día (fig. 19), mostró

que durante el verano 10s primeros desplazamientos se produjeron entre

las 0600y 0800horas, pero durante este periodo las distancias viajadas

fueron cortas y los animales permanecieron dentro de un número reducido

de cuadrados. Este primer pico de movimiento coincidió con el pico de

alimentación de la mañana, sugiriendo que los monosaulladores hicieron

un uso intensivo de los recursos alimentarios en una superficie restrin

gida en el lugar o próxima al sitio donde pasaron la noche. El segundo

pico de movimiento se produjo a partir de las 1600, coincidiendo nueva

mente con el pico de alimentación,.A diferencia de los desplazamientos

de la mañana, los de 1a tarde abarcaron mayores distancias y cuadrados



100

Esta estrategia sugiere que los monosaulladores explotaron intensamen

te un sector del area de acción y durante las últimas horas de la tarde

se desplazaron a otra zona, donde al comenzar el dia tendrían una mayor

disponibilidad de recursos alimentarios. Los monosaulladcres permanecie

ron en cada sector entre l y 3 días (Ï - 1.8; 1 0.31d1as), en ocnsecuen

cia la depresión de la abundancia de recursos alimentarios por su explo

tación se traduciría en un determinado momentoen un gasto energetico

de obtención de alimento elevado, en ese momentolos aulladores abando

narfan el sitio, buscando zonas con mayordisponibilidad de alimento.

Durante el invierno los patrones de desplazamiento fueron similares

a los de verano, solo se observaron diferencias en las horas en que se

produjeron los picos de desplazamiento, determinados por el efecto de

la temperatura sobre la actividad diaria y la menorduración del día en
tre otras posibles causas, comose viera en el análisis de la actividad

diaria. Durante las estaciones de transición (otoño y primavera) a1 igual

que las restantes actividades, los patrones de desplazamiento adoptaron
las características del verano o el invierno de acuerdo con la variación

diaria de la temperatura.

La superficie del área de acción, expresada comoel número de cuadra

dos visistados, no mostró diferencias significativas entre estaciones
del año (test de chi cuadrado; 12- 0.533 gol. - 3; p =>0.01). La unifor
midad en el uso del área de acción entre estaciones se evidencia al ana

lizar la superposición de los cuadradosutilizados en las cuatro estacio

nes del año (tabla 22). Los altos valores de superposición mostraron que

los monosanlladores utilizaron el total del área de.acc16n anual en ca

da una de las estaciones.

El tiempo que los aulladores permanecieron en cada sector del área
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de acción fue analizado en terminos de frecuencia de localización de los

manes en cada cuadrado en que fue dividido el lab 1. La figura 21, mues

tra que los grupos l y 2 utilizaron la mayorparte.de los cuadrados con

baja frecuencia, comozonas de paso entre un número restringido de cua
drados que fueron usados frecuentemente. La causa del uso diferencial

de cuadrados fue probablemente la distribución en forma de parches de

los recursos alimentarios. La especie másutilizada por los monosaulla

dores negros comoalimento fue F. monckii.-Los cuadrados con ejemplares

de esta especie coincidieron con los cuadrados más utilizados por los

aulladores (fig. 22). La comparación-de 1a frecuencia'de uso de los cua

drados con presencia y ausencia de F. monckii, mostró diferencias signi

ficativas con respecto de un modelode frecuencia de uso al azar (test

de chi cuadrado; G l, 12- 84.3; G 2, 12: 44.29; 3.1. - 1) p <:0.001)(ta

bla 23). Por otra parte los manosaulladcree también utilizaron los ejem

plares de F. monckii comositios;preferidos para el sueño nocturno (fig.

23), esta especie ofreció una amplia copa y ramas de gran diámetro ade

másde constituir una importante fuente de recursos alimentarios.

DISCUSION

Las estrategias de uso del espacio de los primates han sido asociadas

con la dieta (Milton y May, 1976; CluttonéBrcck y Harvey, 1977; Mitani y

Rodman,1979; Harrison, 1983). Las especies de primates terrestres tie

nen áreas de acción mayores que las especies arborícclas. Los movimien

tos de los primates terrestres están limitados a dos dimensiones y a ne
nndo los recursos alimentarios se hallan más dispersos. Los primates ar

borícolas poseen una tercera dimensión de desplazamiento, determinada
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por la altura de la vegetación arbórea. Por otra parte las especies que
se alimentan principalmente con frutos tienden a tener áreas de aoción

mayores debido a la baja densidad y mayor grado de agrupamiento que las

hojas (Hilton y May, 1976). La pri-era conclusión que surge es que el

tipo de dieta es una variable fundamentalpara explicar las estrategias

de uso del espacio. En el caso de las especies de manosaulladores varios

autores han informado sobre la tendencia de estas especies a utilizar

parches del ambiente con alta disponibilidad de recursos alimentarios

(Schlichte, 1978; Hilton, 1930; Gaulin y Gaulin, 1982). Los resultados

obtenidos mostraron que el monoaullador negro utilizó la mayor parte de

su área de acción comozonas de paso, para llegar a otras con alta dis

ponibilidad de recursos alimentarios, reforzando la hipótesis de que los

monosaulladores desarrollan una estrategia de localización dirigida de
los recursos alimentarios, frente a la opción de desarrollar una estra

tegia de búsqueda al azar, destinada a minimizar el costo energetico de

obtención de alimento. Cuandolos recursos alimentarios se distribuyen

en forma de parches, una estrategia de localización al azar determinaría

que los animales visitaran zonas pobres en disponibilidad de alimento.

Esta estrategia de localización de las fuentes de alimento sugiere que
los monosanlladores elaboran un mapamental de la localización de las

áreas de suministro de alimento, conociendo a cada instante la ubicación

y disponibilidad de alimento en cada una de ellas.
Unacaracterística que diferenció a los monosaulladores negros estu

diados fue la ausencia de superposición intergrupal de las áreas de ao

aión, observada en otras especies de monosaulladores (Carpenter, 1934;

lthmann, 1959; Glander, 1981; Milton, 1980). Cuandolas áreas de suminis

tro de alimento son defendidas de otros conespecificos se denominaterri
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torio (Altnann, 1959). La ausencia de superposición de las áreas de ao

cidn de los dos grupos estudiados, sugiere un alto grado de defensa de

las fuentes de alimento mediante el mantenimiento de territorios o areas
de acción exclusivas. En términos de las teorías de forrajeo óptimo, un

animal mostrara un comportamientoterritorial cuando resulte en un bene

ficio de la ganancia neta de energía, debido a que los comportamientos

de defensa de los recursos resultan en un incremento del costo energéti
co. La territorialidad se ve favorecida cuando los recursos alimentarios

son limitados y defendibles (Hitani y Rodman,1979). Los resultados pre

sentados sugieren una limitación en la disponibilidad de recursos alimen

tarios de alta calidad. Runiz (tesis doctoral) estimó la biomasa ecoló

gica de A. carala en la zona de estudio en 270 Kg./Km?, mientras que la

biomasa de otras especies de monosaulladcres varía entre 300 y 2200 Kg.

por kilómetro cuadrado (Eissnberg, 1980). Esta baja biomasa hallada re

fuerza la suposición de la limitada disponibilidad de recursos. Por otro

lado el reducido tamaño de las áreas de acción de los grupos estudiados

frente al de otras especies de moncsaulladores favorecería su defende

bilidad (tabla 24). La defensa del territorio dependede la frecuencia
de contacto con sus límites. Los monosaulladcres negros utilizaron dia

riamente hasta el 32 fi de su area de acción, en consecuencia mantuvieron

un frecuente contacto con los limites del área de acción. Una prueba em

pírica del comportamientoterritorial de A. cargza en la zona de estudio
se obtuvo cuando en marzo 1985 el 0 1 fue trasladado a otro manchón de

bosque. Las observaciones posteriores mostraron que el 0 2 incorporó a

su área de acción la que había pertenecido al G 1.:Por otro lado en el

momentode la extracción del G 1, el G 2 estaba constituido por 6 ani-a

les, en diciembre 1985 el tamaño del O 2 se incrementó a 8 individuos
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por la incorporación de unflmachoadulto y dos nacimientos (Zunino y Ru

miz, no publicado). En consecuencia los monosaulladores negros frente

a una limitada disponibilidad de recursos alimentarios y la reducida su

perficie de los bosques que habitan, maximizarfan la ganancia de energía

manteniendo áreas exclusivas de suministro de alimento y desarrollando

una estrategia de localización dirigida de las fuentes de alimento.

RESUMEN

l. Los monosaulladores negros se desplazaron exclusivamente de una fuen

te de recursos alimentarios a otra. En todas las observaciones los des

plazamientos estuvieron asociados a comportamientos de alimentación.

2. Los monosanlladores negros desarrollaron una estrategia de búsqueda

dirigida de fuentes de alimento, desplazándose en grupo. Esta estrategia
fue considerada la más eficiente en terminos de conservación de energía

cuando los recursos alimentarios se distribuyen en forma agrupadas

3. Los monosaulladores utilizaron las mismas sendas durante sus despla

zamientos entre parches de alimento, reforzando la idea de un conocimien
to por los monosde la localización de las fuentes de alimento.

4. Los dos grupos estudiados mostraron una superficie de área de acción

similar. La superficie cubierta por los desplazamientos diariamente abar

có hasta el 32 fi del área de acción total, asi todos los recursos fueron
utilizados con un reducido costo de locomoción.

5. Dentro del área de acción de cada grupo determinados sectores fueron
usados intensamente y estuvieron caracterizados por la presencia de e

jemplares de F. monckii, indicando que los monosanlladores selecciona.
ron sectores de su area de acción para alimentarse.
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6. A diferencia de otros especies de monosaulladores, A. cargla en 1a
zona de estudio mantuvieron zonas exclusivas equivalentes a1 área de co

cián. En consecuencia el área de acción de cada grupo puede ser conside
rada conoun territorio eficientemente defendido.
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Nro. acumulado

\de cuadrados.
2h

Horas de observación

Figura 18. ¡alero con ulado de nuevos cuadrados utilizados en función de

las horas de observación. Referencias: O Grupo 1; A Grupo 2.
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Nro. de cuadrados

USBOOS .

Figura 20. Númerode cuadrados usados por el grupo 2 en las cuatro esta

ciones del año. Referencias: V, veranoy 0, otoño; I, invierno; P, prima

vara.
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Verano Otoño

Verano --- 9h.11
Otoño --
Invierno

Invierno Primavera

93.75 87.50
88.23 82.35
"' 93.33

Tabla 22. Valor“ do superpouoidn dol aros de noción del mp0 2

expresadosconopresentado. del ¡ron de noia: mui, en lu cuatro
astucia». de].¡5°.
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Nro. de

cuadrados
l

[-1 1-1
1447 I I l l Frecuenci

l ll 21 31 h! 51 6| 7| 81

10 20 30 ho 50 60 70 80 90
LISO

Figura 21. Freoúenoin de uso de lbs cuadrados que formaron el urea

de Aooiónde los grupos 1 y 2. Bororenoiuaa'Orupo lyÜGrupo 2.



Figura22.a)Sectoresdellab1conpresenciadeejemplaresdeP.nonokii,conundiametrode troncode10on.omayores.b)Frecuenciasdeusodecadasectordellab1porlosgrupos1:2.
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Grupo 1 Grupo 2

M ¡nous Presente Ausente Presente Ausente
Número de cuadrados 11 114 7 18

Frecuencia de uso 220 65 296 15h

Frec./Nro de cuadrados 20 ¡4.6h laZ.28 8.55

'hbln. 23. Frecuenqu do neo do los cuadrado- dol lab 1 par lo.

grupos1 y 2, con ponencia y anuncia de r. ¡sgh Referencia-n
hanna, cuadrado-oonojonbplerolde 1'. lung; han“, madru

dondenoeomueran oáonplmodeLM.
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Hgm-n 23. Frecuencia de uso de los notoria del lab 1 por los grupos 1 y

2 oolo- lugaroo para 01 moño nocturno.



Especie

A;_xillesa
A. E'Llliatg

A. Ralliata
A. aeniculus

A, senioulua

A. carga

Tabla 24. Comp-ración del tamaño de

Lugar

Guatemala

Panamá

Costa Rica

Colombia

Venezuela

Argentina
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N

6.0

17.0

13.0

9.o

8.5
6.0

Hrt

125.0

31.0

9.9
22.0

3.5

5-5

Hri

20.8

1.8

0.6

2.4

0.4

0.9

Autor

Coelho et 31., 1976

Milton, 1980

Clander, 1981

qulin y Gaulin, 1932
Eisenberg, 1980

Este trabajo

mn. de aoolfi do diferente. espacios
do ¡(nos ganadores. Referencial I, minero medio de individuos por grupo;

Hrt, mn de noia: del grupo; Eri, ¡rca do noción individual, calculada oo
no la. ruda entre el area do “01h dal grupo y ol númerodo individuos.
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ASPECTOS DE LA ORGANIZACION SOCIAL DE A. oargla

Las relaciones entre organización social y disponibilidad de alimen

to han sido estudiadas y discutidas por numerososprimatólogos para in

tentar explicar la relación entre estructura social y dieta (DeVore,

1963; Crook y Gartlan, 1966; Hall, 1965; Altnann y Altmann, 197o, Eisen

berg et al., 1972; Clutton-Brcok, 1974, entre otros). Los estudios pre

vios realizados sobre A. cargza sugieren que esta especie en el limite

austral de su distribución, se hallarfa frente a condiciones de margina
lidad, con una baja disponibilidad de recursos alimentarios de alta oa

lidad que actuarfa comolimitante del tamaño poblacional (Hilton, 1979]

1980). En consecuencia los monosaulladores negros desarrollarían estra

tegias de comportamiento destinadas a maximizar la ganancia de energía

y nutrientes. Dentro de estas estrategias debe ser considerado el patrón

de organización social. Comose mostró en los capítulos previos, los re

cursos alimentarios se distribuían en la zona de estudio en forma de par

ches y la mejor estrategia para utilizar estos parches es la formación

de grupos. De acuerdo con Eisenberg (1980) la tendencia evolutiva de al

gunas especies a formar grupos debió ser acompañadade una evolución de

la tolerancia o disminución de la agresividad interindividual. El presen
te capítulo tiene comoobjetivo analizar algunos aspectos básicos de la

organización social de A. cargza en relación con su dieta.

METODOS

Para ilustrar la estructura social intragrnpal del monoaullador ne

gro se analizaron las distancia interindividuales entre los integrantes
los grupos. Estas distancias se obtuvieron aplicando el métodode obser
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vación por barrido (Altmann, 1974), consistente en observar cada 10 mi

nutos a los integrantes del grupo en estudio. Cadaindividuo fue consi

derado un animal foco y se estimó la distancia en metros a su vecino mas

próximo. Las observaciones se hicieron desde la salida hasta la puesta

del sol. Para evitar desviaciones de los datos solo se consideraron pa

ra el análisis las observaciones en que todos los individuos del grupo

fueron registrados. En el G 2 se obtuvieron 1673 registros de vecino mas

próximo. Conel fin de establecer si los resultados obtenidos en el 0 2

eran similares a los de otros grupos ds monosaulladcres,,un segundo gru

po (G 4) fue observado entre agosto y noviembre de 1984, obteniéndose

812 registros de vecino más próximo.

RESULTADOS

1. Composición de los grupos z cambios en el tiempg

En 1a tabla 25 se presenta el tamaño y composición de los grupos es

tudiados y su variación en el tiempo. Los tres grupos contenían un solo

machoadulto. La estructura de un solo machoadulto por grupo fue la es

tructura social predominante en la población de monosanlladores negros

de la zona (Rumiz, tesis doctoral). El tamaño de los grupos varió entre

4 y 6 individuos. La razón de machos adultos a hembras.adu1tas fue de

l z 2.5. Rumi: sugiere que la disparidad en la razón de sexos fue ocasio

nada principalmente por la emigración de los machos jóvenes al alcanzar

la madurez sexual. Los cambios en la composición de los grupos estudia

dos fueron debidos a: 1) Nacimientos, 2) Reclutamiento de animales jóve

nes en clases de mayor edad, 3) Desaparición de individuos, determinada

por la muerte de animales por enfermedades, por la acción de cazadores

y por infanticidios (Zuninost al., en prensa) y 4) Incorporación de in
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dividuos adultos periféricos. Los cambios en el tamaño y composición de

los grupos de monosaulladores estudiados son moatrados en la tabla 25.

2. Estructura social intrggggpal
La estructura social intragrupal puede ser analizada considerando las

relaciones espaciales entre los individuos (Rudran, 1978). La elección

del O 2 permitió conocer la estructura social intragrupal entre un mayor

número de clases de edad y sexo que en los otros grupos, debido a su Ia

yor tamaño y estabilidad en la composición a lc largo del tiempo.

Para cada par de combinaciones de animal foco y su vecino más próximo

se obtuvieron dos distancias interindividuales, dado que cada animal fue

considerado foco y vecino mas próximo de otro animal foco en un mismo

instante de observación. Debido a los movimientos de los animales estas

dos distancias no siempre fueron iguales, pero las diferencias, dado que

es un método de observación casi instantaneo, fueron pequeñas. Asi por'

ejemplo la distancia media machoadulto - hembra adulta fue de 2.81 mts.

y la distancia media entre hembra adulta - machoadulto fue de 2.77 mts.
Para simplificar la presentación de los resultados las dos series de dis

tancias para cada par de combinaciones fueron promediadas (tabla 26).

Los resultados obtenidos mostraron que: l) El machoadulto permaneció

más próximo a las hembras adultas y sus infantes que a otras clases, 2)
Las hembras adultas se mantuvieron mas cerca de los infantes que de las

otras clases y presentaron la mayordistancia entre ellas que cualquier

otro par de combinaciones, 3) Los individuos inmaduros permanecieron más

próximos entre si y más cerca de las hembras adultas que del macho, 4)
El infante mantuvouna estrecha relación con la madre, 5) Todas las cla

ges permanecieron más alejadas del machoadulto que entre cualquier otro

par de combinaciones.
La estructura social intragrupal puede ser analizada considerando las
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frecuencias con que cada clase de edad y sexo fue vecina más próxima de

las otras (tabla 27). Las frecuencias observadas de vecino más próximo

fueron comparadas con las frecuencias esperadas de un modelo de asocia

ción al azar. El tamaño del G 2 era de 7 individuos durante el período

de observaciones, es decir que cada animal podía formar 6 pares posibles

de combinaciones de vecino más próximo. Los 7 animales, cada uno conei

derado comoun animal foco, podían formar 42 pares posibles de vecino

más próximo. La probabilidad de que se produjera a1 azar una de esas com

binaciOnes ee de 0.024 (1/42). Considerando las combinaciones posibles

entre el machoadulto y las 2 hembras adultas, la probabilidad de formar

una combinación al azar de vecino más próximo es de 0.048 (2 . 1/42).

Sobre un total de 1673 registros de vecino más próximo, la frecuencia

esperada de que se forme al azar el par machoadulto - hembra adulta se

rá de 79.7 (1/42 . 2 . 1673). La relación opuesta, es decir que se for

me el par de combinación hembra adulta - macho adulto; tiene el mismo

valor de probabilidad. De la mismamanera la probabilidad de que se for

me el par de combinación hembra adulta - hembra adulta será de 79.7, da

do que cada hembra adulta puede tener comovecino mas próximo a la otra

hembra (Budran, 1978).

Las frecuencias observadas de vecino más próximo en el G 2 (tabla 27),

mostraron diferencias significativas con respecto a1 modeloal azar (test

chi cuadrado; ¡2- 1842.86; 3.1. - 21; p <ï0.001) indicando la existencia

de afinidad y repulsión entre clases de edad y sexo dentro de los grupos.

Estas relaciones de proximidad entre clases de edad y sexo ee pueden ver

calculando el cociente entre las frecuencias observadas y esperadas de

vecino mas próximo (tabla 28). La magnitud del cociente indica el grado

de asociación entre clases de edad y sexo. Un valor de 1 significa que

el grado de asociación coincidió can el esperado en el modelo al azar,
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valores superiores e inferiores indican afinidad y repulsión reepeot1v3_

mente. Los Indices obtenidos son coincidentes con los resultados del cál

culo de la distancia media entre clases de edad y sexo. Por otro lado

los índices de asociación mostraron que la asociación entre dos clases

de edad y sexo, no siempre tienen el mismovalor en ambas direcciones.

Por ejemplo el índice de asociación entre el machoy las hembras adultas

tomó los valores de 1.70 y 0.43 dependiendo de que clase rue considerada

comofoco, esto ocurrió porque el macho tuvo comovecino mas frecuente

mente a las hembras adultas, mientras que estas se asooiaron oon mayor

frecuencia a otra clase (tabla 27). Los resultados obtenidos en el O4

(tablas 29 y 30), mostraron relaciones de asociación similares, pero los
índices de asociación fueron más cercanos al modelo de asociación a1 azar.

Esta situación se explica por ser un grupo pequeño, sin Juveniles ni in

fantes, probablemente de reciente formación (Rumiz, comunicación perso

nal).
Dada la fuerte asociación observada en el G 2 entre la hembra adulta

y su infante, las hembras con y sin infante fueron consideradas separa

damente en el análisis de las frecuencias de vecino más próximo (tablas

31 y 32). Los resultados obtenidos mostraron que la hembra sin infante

se asoció a los individuos Juveniles, mientras que 1a hembra con el in

fante se asoció con mayor frecuencia al individuo subadulto. Por otra

parte las relaciones entre el nachoy las hembrasadultas parecieron res

ponder a un modelo de repulsión o asociación al azar. En principio pue

de suponerse que las relaciones entre clases de edad y sexo estuvieron

determinadas por comportamientos agonisticos por competencia por los re

cursos alimentarics. Para visualizar estas relaciones se elaboró un den

drogramade distancias interindiViduales de los integrantes del G 2, oa
da uno de los.individuos fue considerado comouna unidad operacional y



121

las distancias interindividuales comocarácter, ee aplicó el métododel

ligamiento promedio no ponderado (UPOIA).Los resultados fueron sorpren

dentes por la fidelidad con que reflejaron las relaciones familiares de

los individuos jóvenes ocn sus madres. Cada hembra adulta formó un sub

grupo integrado con sus descendientes. Tomandoen cuenta los Indices de

asociación, ee observó que las hembras adultas mantuvieron una asociación

de tipo al azar o repulsiva entre ellas. Los individuos descendientes de

cada una de las hembras adultas mostraron una asociación de tipo al azar.

La asociación de tipo repulsivo entre las hembras puede relacionarse con

una competencia intragrupal por el espacio y los recursos alimentarios.

Asi cada hembra ocuparía una jerarquía de dominancia respecto de otras

hembras. Por otro lado los resultados mostraron que el machoadulto acon

paña al grupo de hembras, sin intervenir en el cuidado y transporte de

los infantes, manteniendo con las hembrasrelaciones esporádicas de apa
reamientc.

Para revelar la existencia de Jerarquías se analizaron los encuentros

agonisticos. Los comportamientos de agresión en A. caraza se limitan a

acercamientos de un individuo hacia otro y gestos faciales poco percep

tibles, acompañadosocasionalmente por exhibición de dientes y gruñidos

(Jones, 1983; Zuninc y Rumiz, no publicado). Por ello es poco frecuente

identificar loa comportamientosagoníaticoa. En el 0 2 fueron registra

dos solamente siete encuentros con agresión, cuatro de ellos fueron di

rigidos por una hembra hacia la otra, dos fueron iniciados por el macho

hacia una hembray el restante lo dirigió una hembraadulta hacia el in

dividuo subadultc. En el caso de agresiones entre hembras, éstas se pro

dujeron en todos los casos al acercarse la hembracon infante al sitio
donde se hallaba la otra hembra adulta. En las cuatro ocasiones la hem

bra sin infante se alejó del lugar y este fue ocupadopor la agrescra.
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Los encuentros entre machoadulto y hembra adulta se produjeron al acer

carse el machohacia el lugar donde se hallaba la hembra sin infante y

en los dos casos ésta fue desplazada. El restante comportamientode agre

sión se produjo cuando el individuo subadulto se acercó a 1a hembra sin

infante, este fue el comportamientoagresivo mas notorio, la hembra adul

ta mordió al subadulto y este se alejo rápidamente hacia su madre. Cono

surge de las relaciones familiares expuestas en la figura 24, las agre

siones se produjeron entre los integrantes de cada subgrupo. Las agresio

nes en consecuencia refuerzan 1a hipótesis de la existencia de jerarquías

dentro de los grupos. La existencia de dominancia entre hembras puede

representar una ventaja adaptativa que se traduciria en una prioridad

por el acceso a los recursos alimentarios en períodos de escasez, que

se traduciria en un mayor éxito reproductivo en las hembras de más alto

rango.

Por otro lado la cohesión del grupo se mantuvo a través de una conti

nua comunicación visual y auditiva entre los miembros del grupo. Cuando

un individuo perdía contacto visual ocn el resto del grupo emitía un gs

mido que era respondido por los restantes miembros del grupo en forma de

un sonido grave. La comunicación se repetía hasta que el individuo extra

viado tomaba contacto visual con el grupo. La cohesión grupal también se

observó por la dispersión de los individuos. En el G 2 el radio medio

de dispersión a partir de un centro imaginario, fue de 23 mts. (I 79;

rango: O —300 mts.) N - 309). La mayor cohesión se observó durante el

sueño nocturno y la menor cohesión durante las horas del dia en que al

gún individuo realizaba largos desplazamientos mientras el resto del gru

po permanecía descansando.

3. Relaciones interggupales
Las relaciones intergrupales fueron poco frecuentes. Se observaron
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solamente 5 encuentros intergrupales, todos ellos en 1a zona de cantao

to de las áreas de acción de los grupos 1 y 2. En todos los casos se de

sarrollaron combatesvocales sin agresión física. En los encuentros los

dos grupos se hallaban separados unes 10 mts. y todos los individuos vo

oalizaban enitiendo rugidos y ladridos. La duración de estos encuentros

varió entre treinta minutos y una hora quince minutos, uno de los grupos

se hallaba siempre dentro del área de acción, aproximadamenteentre 10 y

30 mts dentro del área de aooión del otro grupo. En todos los oasos el

encuentro finalizó cuando el grupo intruso se aleje del lugar. Este com

portamiento sugiere una eficiente defensa de las zonas de suministro de

alimento de cada grupo.

DISCUSION

La composición modal de los grupos de A. oarsla en 1a zona de estudio

fue de 6 animales, con un solo maohoadulto por grupo y una relaoión de

1 macho adulto a 2.5 hembras adultas. En otras espeoies de manes sulla

dores se han definido dos tipos de grupos, los que poseen un solo macho

adulto, denominados grupos unimaohoy los que están constituidos por 2
o mas maohos adultos de diferentes edades, denominados grupos multimaoho

oon machos adultos de edad gradada. A bajas densidades los grupos de ¿¿

pglliata y A. seniculus son del tipo unimaoho, mientras que a altas den
sidades son del tipo multimaoho (Eisenberg et a1., 1972). Este patrón

también fue observado en A. oar a, los grupos de monos aulladores negros

que viven en islas del rio Paraná presentaron 1a estructura de grupos

multinaoho, con un tamaño medio de 10 individuos y una alta superposición

de las áreas de aooión (Rumiz, tesis doctoral). La conformación de gru

pos unimaohc ha sido asociada a áreas de acción reducidas y en consecuen

cia una reducida disponibilidad de recursos alimentarios (Eieenberg et a1.,
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1972), situación que coincide con los resultados obtenidos en la zona de
estudio.

La integridad de una estructura de grupo unimachorequiere de la eli

minación de los machos superfluos, Rumiz observó que los machos jóvenes

al alcanzar la madurez sexual abandonaban el grupo y se canvertían en

individuos solitarios. La presencia de un solo machopor grupo durante

largos períodos aumenta la probabilidad de endocrfa, un mecanismopara

evitar esta situación seria el desplazamiento de los machosoriginales
del grupo por los machosperiféricos, situación observada con relativa

frecuencia por Rumiz (con. pers.). Paralelamente se observó que el macho

reemplazante mató a las crias del machooriginal, adelantando el período

fértil de las hembras y eliminando competidores para su descendencia (

Zuninoet al., en prensa), siendo el infanticidio 1a principal causa de
mortalidad de los infantes. De esta manera el reemplazo de machosactua

ría reduciendo la probabilidad de endocrIa y actuando comocontrol del

tamaño de la población.

La cohesión de los grupos de monosaulladores negros sugiere una efi

ciente estrategia de utilización de los recursos alimentarios cuandoes
tos se distribuyen en forma de parches (Hilton, 1980). La cohesión del

grupo fue mantenida por contactos visuales y complejos repertorios voca
les. Por otro lado las interacciones agresivas entre los grupos se rela
cionaron con la defensa de las fuentes de alimento, suposición que se

vió reforzada por la ausencia de superposición de las areas de acción

entre grupos vecinos. La existencia de Jerarquias dentro de los grupos

reveló 1a posible existencia de competenciaiñtragrnpalïpor los recursos

alimentarios. Asi las hembrasdaminantes se verían favorecidas por el

acceso a los alimentos de mayorcalidad, disponibles en cantidad limita

da durante determinados períodos del año, comoel invierno. Por otra par
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te la asociación de los individuos Jóvenes a sus madres representaría

una etapa de aprendizaje en la selección y localización espacio - tempo

ral del alimento, eliminando el mecanismoprueba - error y un mecanismo

de protección de las clases Jóvenes mas vulnerables al ataque de los pre
dadores. Las hembras en la zona de estudio tuvieron en promedio una cría

cada 20 meses y los individuos observados desde su nacimiento tarda

ron entre 4 y 5 años en alcanzar 1a madurez sexual (Rumi: y Zunino, no

publicado). En consecuencia la muerte de un infante o Juvenil represen

taria la pérdida de un alto costo energetico invertido en la maximización
del éxito reproductivo.

En términos de optimización de uso de los recursos alimentarios, man

tener una relación más alta de machos adultos a hembras adultas que la

observada puede ser considerado comopoco eficiente. En consecuencia cuan

do las condiciones ambientales determinan que los grupos sean pequeños,
un solo machoadulto sería suficiente para la protección de sus integran

tes y el apareamiento con todas las hembras. En consecuencia un mayor

númerorelativo de machosadultos solo representaría una disminución del

éxito reproductivo de cada macho. En el caso de grandes grupos, un mayor

número de machos mantiene la constancia de la relación de l macho cada

2 - 3 hembras. En consecuencia esta relación de sexos representaría el

óptimoen términos de éxito reproductivo. Si la relación de sexos fuera

p. eJ.: l machoadulto por hembra adulta la descendencia por unidad de

tiempo se reduciría a la mitad. Por otro lado si el número de hembras

por macho fuese mayor, probablemente el machono podría mantener la co

hesión del grupo y debería hacer un mayorgasto de energía para la defen

sa del grupo siendo al mismotiempo menoseficiente en evitar el acceso

a las hembrasde los machosperiféricos solitarios.

En conclusión el tamañoy la composición de los grupos estudiados re
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presentarían el óptimo en función de las características del ambiente.

RESUMEN

1. A. cereza en la zona de estudio formó grupos pequeños en relación con

otras poblaciones de monosanlladores.

2. Los grupos estuvieron conformados por una estructura social de un na

cho adulto, relacionada con una limitada disponibilidad de los recursos
alimentarios.

3. Dentro de cada grupo las hembras y sus descendientes formaron subgru

pos ocn diferentes jerarquías de doninancia.

4. Los individuos del grupo 2 nantuviercn una fuerte cohesión mediante

contacto interindividual visual y auditivo.

5. La existencia de jerarquías entre hembrasfue asociada con una priori
dad en el acceso a los recursos alimentarios ¡ás beneficiosos.
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Grupo Fecha IA EL EL JV II Total
1 Agosto80......” 1 5 - _ _ 6

Noviembre 80o.--o 1 4 - 1 6
Noviembre 81----- 1 2 - - - 3
Diciembre 82..... 1 2 - _ 1 4
Febrero 83....... 1 2 - - 2 5
Abril 83......... 1 2 - — 4
Mayo 83.00.0090.. - 2 - — _ 2
Setiembre 83..... 2 2 _ - _ 4
Diciembre 83..... 2 2 - 1 - 5
Abril 64......... - 2 - 1 3
Junio 84......... 1 2 - 1 — 4

2 Ago-to 30.......o 1 2 - 1 1 5
Noviembre 80..... 1 2 ¿ 1 2 5
Febrero 81....... 1 2 - 1 1 S
Julio 81-0'vvov-c 1 2 - 1 2 6
Noviembre 81..... 1 2 - 1 1 S
hero 82000-0000. 1 2 9 1 - 4
mio azoeeooeeoo 1 2 - 1 1 5
Mayo82.......... 1 2 - 1 2 6
Abril 83......... 1 2 1 1 1 6
Junio 83......... 1 2 1 2 1 1
Noviembre 83..... 1 2 1 2 O 6
Abril 84......... 1 2 1 2 1 7
Iarzo 85......... l 3 0 1 1 6

4 Agosto84........ 1 2 1 o o 4
Noviembre 84000.0 1 2 1 o 1 5

Table 25. Composición y cembioe producidos en Ice grupo. estudiados.
Referencia-I IL, macho.adu1tc; EL, hembra adulto; SL, eubednlto; JV,
Juvenil; IN, intente.
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HA“) HA(2) SA(|) J(2) ¡(1)

HA 2.79 2.71. 5.10 2.75

HA ¡«.70 2.38 “¡o 0.05

SA 1.98 ¡.50

J 1.60

Tabla 26. Grupo 2. Distancias ¡odias entre clanes de edad y nexo.

Refereneisll MA,machoadulto) EL, helbru adulta; SA, aubadulto;

J, Juvenil; I, infante. Entre parlútoais se indios el núnorode 1n
togrnnton de end; olalo.
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haouenciaa nu) HA(2) s¿(1) J'V(2) ¡11(1) rota].

Macho adul to
Observadaa —— 136 71 32 0 239Esperadas_
Hembra adul ta
Observadaa 33 47 20 134 239 47a
Esperulaa 79a7 79-7 79o7 159- 3 79o7 478
Sibadul to
Observadas 43 129 -—- 67 O 239
Esperadae 39. 8 79. 7 — 79. 7 39. 8 239
Juvenil
Observadas 22 89 68 299 o 478
Esparadas 79.7 159-3 79.7 79-7 79.7 478
Infante
Obeervadaa O 239 0 0 — 239
Esperadas 39.3 79-7 39.3 79-7 — 239

'hbln 27. Grupo2. Frecuencia obama” y "pez-adn. do vo

oino ¡la ¡II-611.0.



MA

Macho adulto -—-—

Hembraadulta 0.48

Subadulto 1.08

Juvenil 0.27
Infante 0.0

HA

1.70

0-59

1.62

0.56

3.0

SA

1.78

0.25

0.35
0.0

JV

0.40

0.84

0.84

3.75
0.o

IN

0.00

3.00

0.00

0.00

leln 28. Grupo2. Indico. do ¡nooiloidn entro ola...

de edad y cazo.
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MA“) HA(2) 5A(1) Total

HA

0 138 65 203

E ¡35.3 67.7 203

HA

o ne 90 198 nos

E 135.3 135.5 135.3 nos

SA

0 ¡+7 156 203

E 67.7 135.3 203

Tibia. 29. Grupo4. anonoisl obama...- y esperadas de
vecino ¡(a ¡món-o entre els-ol do edu! y sexo.



HA HA SA Total

HA --- 1.0 0.9 1.9

HA 0.9 0.7 1.5 3.1

SA 0.7 1.1 --- 1.3

Tabla 30. Grupo4. Indiooo de asociación entre

clases de edad y sexo.



Frecuencias NA HA HA+I SA

Hembra adul ta
Observadas 38 -—-— 43 20 138 239
Esperadas 47.8 — 47.8 47.8 95.6 239
Hembra adulta
con infante
Observadas 38 42
Esperadas 47. 8 47.8

J'V Total

— 116 43 239
47.8 95.6 239

Tnbln 31. Grupo2. Frecuencia. oburndnn y esperan. de

vooino ¡(I próximo, considerando en rom separada las hen

bru adults. om y sin infante.
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HA HA EA+I SA JV

Hembraadulta 0. 79 —— 0.90 0.42 1.44

Hembraadulta
con infante 0.79 0.88 — 2,43 0,45

hbla 32. Guapo2. Indico. do “coincida entre olnun ds edad

y nexoconsiderando on torna. "para; holbrnl adults. om y ¡1.a
infantes.
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SA

HAI

r———HA

J1

MA

Figura 24. Orupo2. Dondrogrm rcalnado en bale a las distancias medias
interindividualen que reproduce fiel-ente las relaciones familiares entre

los individuos Jóvenes y ¡ms ladron. koronnoiais IL, nacho adulto; EL:

hembraadulta sin infante; BLI, hembra adulta con infante; SL, honbra sub

ndultay J 1 y J 2, individuos Juvenil." I, infante.
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ALGUNAS CONSIDERACIONES SOBRE LAS ESTRATEGIAS DE FORRAJEO DE A. caraza

Algunos investigadores han sugerido que los modelos teóricos de forra

jeo óptimo que consideran a la energía comola monedaa maximizar, no pue

den aplicarse a los animales herbivorcs. Hestcby (1974) propuso que el-ob

jetivc de un herbivcro generalista es optimizar el balance de nutrientes,
mas que maximizar la ganancia de energía en función del tiempo, debido a

que la actividad de forrajeo esta limitada por el tiempo de digestión mas

que por el tiempo de captura c búsqueda. En consecuencia la calidad del a

limento seria mas importante que su abundancia. Sin embargo esto es cierto

solo si se considera que todas las presas potenciales tienen el mismovalor

(p. ej.: todas las hojas tienen la mismadisponibilidad de energía asimila

ble), esta es una suposición errónea y lleva a considerar que la abundan
cia es el factor que determina si una estructura vegetal es o no un alimen

to beneficioso.en el contexto de las teorias de forrajeo óptimo, cuando en

realidad 1a variabilidad específica de un mismotipo de alimento (p. ej.:

hojas) comoha sido demostrado es amplia. Una estructura vegetal puede con

tener una alta proporción de nutrientes y energía, sin embargootras carac

terísticas pueden determinar que no sea un alimento utilizable, tales como
distribución espacial, digestibilidad y defensas químicasy físicas contra

la folivoría, por ejemplo! dada! ¿00 OBpeoiesA y B, la especie A puede pre

sentar una alta. disponibilidad de hojas y B una baja disponibilidad; Si se

considera solamente la abundancia, suponiendo igual calidad, un animal fo

lfvcro de acuerdo con las teorías de fcrrajeo óptimo, debería preferir las

hojas de la especie A, sin embargolas hojas de A pueden estar dispuestas
de tal forma que su utilización requiera un costo energetico tan alto que

resultaría mas beneficioso utilizar las hojas de B. Las mismasconsideracio
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nes caben respecto a la disgestibilidad y defensas de los vegetales contra
la folivoría. Entonces no puede considerarse a la abundancia comoel úni

co factor determinante del grado de beneficio que da un alimento. Si por

otro lado los alimentos mas beneficiosos en términos de energia neta no

contienen todos los nutrientes esenciales, el animal entonces deberá explo

tar alimentos que reducen posiblemente la ganancia neta de energia espera

da. Asi puede suponerse que el animal es subóptimo y que no cumple con las

predicciones de las teorias de forrajes óptimo. Krsbs (1984) puntualizó

que si existe un requerimiento de un determinado nutriente, este debe ser

considerado comouna restricción dentro del modelo. Según Cheverton et al.

(1985) los modelos surgen de suposiciones basadas en la intuición y la in

formación previa. La monedase elige en base a decidir que está contribu

yendo al éxito reproductivo y las restricciones surgen del conocimiento
del couportamiento y la fisiología del animal, definiendo que puede y qué

no puede hacer un animal. La condición de subóptimo asignada a algunos a

nimales puede ser entonces reducida al problemade las restricciones, un

animal subóptimo es aquél que está operando bajo un mayor número de restric

ciones que las consideradas originalmente, Es decir que el modelode forra

jeo óptimo debe perfeccionarse, reduciendo su generalidad mediante un pro
ceso cíclico (Cheverton et s1., 1985). ¿si un animal que maximizaenergia

sujeto a la restricción de un montomínimode nutrientes requerido, maxi

misa su éxito reproductivo con el incremento de la ganancia neta de ener

gia (Krebs, 1984).

Freeland y Jansen (1974) sugirieron que la disponibilidad de un deter
minadoalimento para un berbivoro puede estar afectada por la presencia

de compuestos secundarias. Muchoscompuestos secundarios actuan inhibien

do la digestibilidad del alimento o comotóxicos, en consecuencia Freeland
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y Janzen postularon que una Vez que el animal ha establecido que especies

y estructuras puede comer, debería usarlas comoalimento siempre que fue

ra posible. Asi la presencia de compuestossecundarios puede restringir
la disponibilidad de alimento.

Algunos primatólogos (Milton, 1980; Harrison, 1984, 1985) suponen que

hay varias monedasen juego en las estrategias de forrajeo de los primates

folivoros, entre ellas! maximizaciónde la ganancia neta de energía; opti
mización del balance de nutrientes y minimización del consumode compues

tos secundarios. La pregunta es si hay en realidad tres monedasen juego,
o 60mdos restricciones y una monedadentro de una estrategia de maximiza

ción de la ganancia neta de energía. Los resultados obtenidos sugieren que

el monoaullador negro comootras especies de ¡anos aulladores, nininizan

el gasto energetico y seleccionan alimentos con un alto contenido de ener

gia rapidanente asinilable (p. 93.: frutos) cuandoestán disponibles. Bs
te comportamientoresulta en una maximización de la ganancia neta de ener

gía.
El beneficio que representa un slilento depende no solo de la abundan

cia, sino también de la accesibilidad, determinada por su disposición es

pacial y las restricciones dadas por la presencia de compuestossecundarios

y los requerimientos de nutrientes esenciales. En el caso del monosulla

dor negro ppedenconsiderarse, entre otras, comorestricciones:
l. El limitado monto de alimento que pueden comer por dia.

2. El requerimiento de nutrientes probablemente ausentes en algunos alimen

tos qne brindan una alta ganancia neta de energía.

3. La disposición en el espacio del alimento, que puede determinar un ma

yor o menor costo de obtención.

Unavez consideradas estas restricciones, puedeanalizarse la estrate
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gia de fcrrajeo de los monosaulladcres, para establecer si la energía es

la monedaa maximizar. Los modelos teóricos de forrajec óptimo pueden di

vidirse en dos grupos, aquellos que predicen que alimentos debe comer un

animal y cuáles debe ignorar (lo Arthur y Pianka, 1966; Emlen, 1966; Sten

seth, 1977; Stenseth y Hansson, 1979; entre otros), por otro lado el teo

rema del valor marginal (Chernov, 1976) predice cuál es el tiempo óptimo

que debe permanecer un animal explotando un parche de alimento.

Conrespecto a la dieta óptima la teoria clásica de forraJec óptimo pre

dice (Krebs, 1984) a

1. El animal nunca debe ignorar el alimento mis beneficioso. Si se toma

en cuenta la energia comomoneda, los monosaulladores negros prefirieron

los frutos cuandoestaban disponibles, siendo éstas las estructuras vege
tales ccn mayor contenido de energía rápidamente disponible en forma de

hidratos de carbono solubles. Entonces los monosanlladores negros estarían

maximizandoenergía a1 seleccionar alimentos energeticamente ricos. Por

otro lado durante los períodos en que la disponibilidad de frutos fue ba

Ja, los monosaulladores utilizaron casi exclusivamenteestructuras folia
res comoalimento, pero seleccionaron entre ellas las de mas alto conteni

do en proteinas. El excedente ingerido de proteinas pudo ser utilizado oo

mofuente de energía y es también factible suponer que las estructuras fo

liaree seleccionadas tenían una mayordigestibilidad de los hidratos de

carbono estructurales que las hojas no comidas (Glamder, 1981).

2. Las presas de menor valor deben ser ignoradas cuando no producen bene

ficics. Los monosaulladcres negros utilizaron con poca intensidad comoa

limento algunas estructuras específicas que no poseían un alto valor de e

nergía neta disponible, en consecuencia puede pensarse que el gasto de cb

tención fue mayorque el beneficio. Sin embargosi se considera la restric
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ción del requerimiento de nutrientes esenciales que nc están presentes en
todos les alimentos, la baja intensidad con que fueron usadas esas estruc

turas estaría revelando que fueron explotadas comoaporte de nutrientes.

Por otro lado especies con abundancia de alimento potencial, comoE. uni

;lgga, no fueron usadas comoalimento, debido probablemente a su difícil
accesibilidad.

3o A mayor abundancia de alimentos valiosos más especialista debe ser el

predador. Resulta significativo el hecho de que durante la primavera la

diversidad de estructuras vegetales en la dieta fue mínima, coincidiendo

con el período de mayor abundancia de recursos alimentarios estacionales,

de mayor calidad que los perennes, mientras que durante otros períodos del
año la diversidad de estructuras en 1a dieta se incrementó. Los monosaulla

dores negros adoptaron una doble estrategia, siendo especialistas cuando
la abundancia de recursos alimentarios de alta calidad fue mas alta y ge

neralistas cuando predominarcnlos recursos de baja calidad. Por otra par

te debe considerarse que los monosaulladores desarrollaron una estrategia

de búsqueda dirigida de las fuentes de alimento. Es decir que conocían la

distribución de las fuentes de alimento en el espacio, la formación de una

imagende búsqueda resulta en una ventaja adaptativa, reduciendo el costo

de desplazamiento que requeriría una búsqueda al azar e incrementando el

el valor de recompensa de ciertos alimentos. De esta manera es posible nazi

mizar la ganancia explotando un alimento relativamente raro pero valioso.

Los monosaulladores negros mediante esta estrategia explotaron los eje.

plares de F. monckii y enredaderas asociadas comoF. glabrescens. Los sec

tores con presencia de F. monckii representaron parches de alimento con

distribución espacial y disponibilidad conocida.

En rasgos generales los monosaulladcres parecen ajustarse al modelo
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de la teoria clásica de fcrrajeo óptimo, maximizandola ganacia de energía

neta en función del tiempo, mientras que los requerimientos de nutrientes

esenciales y la minimización del consumode compuestos secundarios parecen

ser restricciones y no monedas. El hecho de que los monosaulladores opti

micen el balance de nutrientes y minimioen 1a ingestión de compuestos se

cundarios no significa entonces que no maximicenenergía, dentro de los

límites que determina el monto de alimento que pueden comer diariamente.

El otro aspecto de las teorías de forrajeo óptimo consiste en explicar

durante cuánto tiempo un animal deberia explotar un parche de alimento.

De acuerdo con el teorema del valor marginal un animal debe explotar un

parche hasta que la tasa de ganacia caiga al promedio del ambiente. El mo

delo suponeuna depresión del recurso alimentario por su utilización y pre

dioe.(Krebs, 1978; Krebs y Ho Cleery, 1984):

1. Conociendola función de ganancia y el tiempo de viaje es posible pre

decir el tiempo de permanencia en el parche.

2. Si hay mas de un tipo de parche todos deben ser reducidos a la misma

tasa de ganancia marginal.

3. Si se conoce la curva de ganancia, la relación entre el tiempo de via

je y el tiempo de permanencia en el parche puede ser especificada.

En el caso del mono aulladcr negro que a diferencia de otros animales

no posee nidos y las crías viajan con los adultos, el tiempo de permanen

cia en el parche es prolongado e involucra otras actividades, entonces de

be reemplazarse el tiempo de permanencia en el parche por el tiempo de ali

nentación en el parche.

La suposición de que el monoaulladcr negro maximiza la ganancia de e

nergía puede ser analizada a traves del teorema del valor marginal;
Dada la curva de ganancia (Cowie, 1977):
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y - a.(1 - ezp(-b . tp»
Donde:

y: ganaoia de energía

tp: tiempo de alimentación en el parche
a y b: constantes

La tasa instantánea de ganancia será:

gl z a . b . exp(—b . t )

dtp P

E1 animal debera dejar el parche cuando la tasa de ganancia caiga al pro

medio del ambiente, ee decir:

Él_'.____l____.
dt t + t

P t P
Donde

tt! tiempo de viaje al parche
Entoncesl

a . b . eIp(-b . tp) - z
t + t
t P

Reemplazando y reordenandot
t a 1 e b-. t - 1 - ttb_(rp( P) > p

Si los monosaulladores maximizan 1a ganancia neta de energía entonces

deben hacerse ajustes en 1a ecuación para considerar el gasto energetico
por locomoción y alimentación:

tt - ¿(1 —ezp(-b . tp)(l + e . tp)) - L / a . b . e¡p(-b .'tp) _ r

Lamentablemente no hay un número adecuado de datos disponibles sobre el

tiempo de permanencia en los parches porque pocas observaciones pudieron

hacerse durante varios días seguidos desde la salida hasta 1a puesta de

sol. Para estimar la forma de 1a curva de ganancia se consideraronxlos da
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tos obtenidos en verano, en dias con 12 o más horas de observación. La ga

nancia media neta de energía fue estimada en 90 Koal . ¡3-1. día.% consi

derando los requerimientos mínimosdiarios y que cada dia los aulladcres

consumenalimento por ese valor, dado que el monto diario de alimento que

pueden comer diariamente esta limitado por el tiempo de digestión. Los

valores obtenidos se ajustaron a una función exponencial (tabla 33).

En 1a figura 25 se muestra la relación entre el tiempo medio de viaje y

el tiempo de alimentación en el parche. La curva discontinua representa

la solución óptima para la_gananoiabruta de energía y la curva continua

para laganancianeta de energía. El tiempo que los monosaulladores se ali

mentaron en los parches fue de entre 2.9 y 3.9 horas y aparece muypróxi

moa 1a curva de ganancia neta. Este resultado aunque especulativo por la

falta de datos disponibles, sugiere que los manesaulladores explotaron

los parches de alimento de la manera predioha por el teorema del valor mar

ginal, maximizandcla ganancia neta de energía. Los monosaulladores en

consecuencia estimarían 1a ganancia en el parche y la tasa de ganancia pro

medio en el ambiente, esto lleva a suponer de acuerdo con Gouie (1977) un

conocimiento a cada instante de la curva de ganancia a traves de una ven

tana de memoria. Si el ambiente es estable y los cambios predecibles, una

memorialarga puede resultar en una precisa medida de la tasa de captura

instantánea. Los resultados obtenidos son especulativos y deben realizar
se mediciones más precisas. A1 mismotiempo sc hacen necesarios estudios

en condiciones experimentales para conocer la capacidad de memoria del mo

no anlladcr negro y los mecanismosde evaluación de la tasa de recompensa

del parche. En conclusión los resultados obtenidos sugieren que los monos

aulladores negros comootras especies responden a las predicciones de los

modelos de forrajeo óptimo que toman a la energia comomoneda.

/ z 7 //"'

(j, ¿go/¿[h r H VWI
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Tielpo en horas de ali-entuión en el para)»

Ma 1 2 3 L

I 0.97 1.33 2.07 2.10

n 1.u 1.50 2.07 —

III 1.15 1.93 _ _
Isdin 1.01 1. 59 2.01 2.70

¿ou-¡115016! 1.07 2.66 4.73 7.43

Ganancia (m1) 9o 180 210 360

hbln 33. Tiempoen horas do ali-ontuih en los parches, ob
tenidos en las observaciones de verano. Se oonaidorqn sola-en

te las observacion“ en que no registró 1a.negada y o]. aban
dono de]. parche y los lonas fueron observado- durante al ¡anos
12 horse en onda din.
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TT

Henri 25. kolwib entre tionpo ¡odio de viajo (n) y
tienpo¡odiode disminuida onlol moho. Ls our
vn dinamita“ representa.la solución óptm para la. glau
oia bruta de enorgín y 1; out-n cantina; pan la ¿mamon

neta. Rotoronoicsl L - 11.92 ¡oal.!g’Ïhorn’% r - 7.08 Incl.

¡3-3 hurt-'15 L y P roma-nt“ o].gasto calórico por loco
nooib y ali-entmihy a - 451; b o 0.198.
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