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Hay una cuestión de, yo, yo diría,  

como es, de amor a la tierra, ¿no?  

Es decir, que somos parte de las 

raíces, de donde nacemos, ¿verdad?  

Entonces pensando en esto,  

se nos ocurre…..  

 

MAMA TIERRA, MACACO 
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Resumen 
 

 

Los patrones de movimiento son cruciales para entender la ecología, 

evolución y conservación de los primates, pero los estudios detallados son 

escasos para muchas especies. Por otro lado, las teorías sociecológicas sugieren 

que los recursos alimentarios y la presión a ser depredado son los factores más 

importantes para explicar el porqué y el cómo los animales sociales viven en 

grupo. Durante las últimas décadas se ha producido una gran pérdida de bosque 

en todo el planeta, lo que ha creado nuevos escenarios de contacto entre el ser 

humano y la fauna salvaje, donde la abundancia y distribución de recursos se 

han podido alterar. 

 

 En esta disertación se pretende dar un poco de luz al impacto antrópico 

en la ecología de la fauna salvaje y en concreto en la de una especie de primate 

no territorial, Macaca leonina (anteriormente, Macaca nemestrina leonina). 

Para ello hemos estudiado durante 16 meses variables de desplazamiento y 

factores ecológicos en la elección de áreas dormidero en una tropa con 

alimentación natural y seguidamente comparado con los datos existentes de una  

tropa semiabastecida. 

 

El tamaño del ámbito hogareño, del área núcleo y la distancia recorrida 

diaria fueron mayores en la tropa no abastecida que en la tropa semiabastecida, 

la cual presenta una filopatria mayor, y en concreto a las zonas humanizadas. 

Además, encontramos indicios de territorialidad en la  tropa semiabastecida, la 

cual muestra una agresividad mayor que la  no abastecida durante los encuentros 

con congéneres en cualquier contexto; sin embargo, en la tropa no abastecida los 

encuentros agresivos estuvieron asociados principalmente a las áreas 

dormideros. La tropa no abastecida de macacos usó más áreas dormidero y con 
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menos frecuencia que la tropa semiabasatecida. Las áreas dormidero de la tropa 

no abastecida estaban localizados en las zonas más usadas de su ámbito 

hogareño y fuera de las zonas donde son habituales los encuentros con 

congéneres; pero los dormideros más usados se localizan dentro de las zonas de 

encuentros. Por general, los macacos eligieron un área dormidero que estaba 

cerca de la última área de alimentación del día o de la primera del día siguiente 

y adaptaron la hora de entrada y salida en correspondencia con los cambios 

estacionales.  

 

La falta de territorialidad, su poca filopatria y las diferencias estacionales 

en los patrones de movimiento hacen pensar que la abundancia de alimento 

modela el uso del hábitat. El patrón de uso de las áreas dormideros nos sugiere 

que la selección sigue principalmente una estrategia conjunta para evitar ser 

depredado y maximizar la eficiencia de forrajeo. Los altos grados de agresividad 

asociados a las áreas dormidero nos puede indicar la existencia de competición 

por este importante recurso. 

 

Los resultados indican que la alteración humana de los recursos 

alimentarios modifican y modelan claramente los patrones de actividad y 

relaciones intergrupales en esta especie, así como su flexibilidad ecológica.  

 

Palabras clave: Aprovisionamiento, ámbito hogareño, filopatria, socioecología, 
territorialidad. 
 
 
Abstract 
 

Movement patterns are fundamental to understand the ecology, 

evolution, and conservation of primates, but we are lacking detailed studies for 

most species. Socioecological theory states that food resources and predation 
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pressure are the most important factors explaining why and how animals live in 

social groups and also the way they travel and move. During the last decades a 

great loss, fragmentation and deterioration of natural habitats has occurred 

worldwide. Such a scenario has importantly affected wildlife, not only by 

reducing their distribution and mobility in a smaller landscape, but by negatively 

affecting the quantity, quality and distribution of food available. In addition, this 

reduction in habitat available has created new settings of contact between 

humans and wildlife. 

 

 With this dissertation we aim to shed light on the anthropogenic impact 

on wildlife, particularly on a Southeast Asian primate species, Macaca leonina 

(previously categorized as Macaca nemestrina leonina). To that aim, first, the 

ecological factors affecting movement patterns, intergroup encounters and 

sleeping sites were studied over 16 months in a free ranging macaque group that 

fed from natural food; and second, we compared these findings with those of a 

neighboring macaque group, highly dependent on human food provisioning 

(semiprovisioned group).  

 

The home range, core area and daily path length, critical values to 

understand the movement ecology of macaques, were greater for the group 

feeding on natural food than for the semiprovisioned group. The latter troop also 

presented high fidelity to the areas of the home range occupied by humans. In 

addition, we found territorial traits in the semiprovisioned troop, which showed 

more aggression during intergroup encounters in any context than the other 

group. Aggressive encounters in the wild feeding group were mostly associated 

to sleeping sites. 
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The free ranging group used more sleeping sites, which were also less 

frequently revisited, than that of the semiprovisioned group. Further, sleeping 

sites of free ranging macaques were located in the most used areas of the home 

range and away from those areas frequently used in intergroup encounters. 

However, the most used sleeping trees were found in such intergroup encounter 

areas. Most nights, macaques chose sleeping sites next to the last feeding area 

the day before or to the closest feeding area the day after. They also adjusted the 

time entering and leaving the sleeping site to seasonal light changes.  

 
The studied free ranging troop had a home range larger than that of other 

groups previously studied. Its low site fidelity, seasonal differences in space 

patterns, and lack of territoriality suggests that food availability regulates 

macaque movement patterns. Macaques’ sleeping site reuse patterns and their 

proximity to feeding areas concord with a strategy that aims to avoid predation 

during sleep and maximizes foraging efficiency.  Finally, the observed high 

degree of aggression at the most used sleeping site areas before going to sleep 

suggests that macaques could be competing for sleeping sites, and that these 

sites are valuable resources for the species. 

 

Our findings indicate that the modification of food resources by humans 

structures movement patterns, increases intergroup aggression, and modifies 

sleeping site selection in this species. This study highlights the flexibility of the 

study species and the effect that can cause in the ecosystem it lives in.  

 

Keywords: food provisioning, home range, site fidelity, socioecology, 

territoriality. 
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INTRODUCCIÓN 
 

 

Los primates actuales pueden ayudar en el conocimiento acerca de 

nuestro pasado. Estudios detallados en la morfofisiología, ecología y etología de 

primates vivos nos proporcionan múltiples claves para el entendimiento de los 

posibles orígenes de nuestra conducta, de su evolución y variabilidad. A estas 

evidentes conexiones filéticas se debe el que la Primatología  esté incluida en el 

Catalogo NI-UNESCO en el  Área de Conocimiento de la Antropología Física y 

representada por las subdisciplinas  de Comportamiento de los primates (Cod. 

240211) y Somatología de los primates (Cod. 240212). Su enseñanza en las 

universidades españolas está a cargo fundamentalmente de antropólogos. 

  

Hasta siglo XX los estudios en primates se centraban básicamente en 

taxonomía y evolución. En 1914 se crea en Tenerife la Casa Amarilla, primera 

estación primatológica del mundo. Allí el psicólogo Wolfgang Köhler empieza 

con los primeros estudios en cognición y comportamiento de chimpancés en 
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cautividad. En 1931 Clarence Ray Carpenter estudió monos aulladores en Barro 

Colorado, Panamá, y en 1938  funda la colonia de macacos Rhesus provenientes 

de la India en Cayo Santiago, frente a Puerto Rico.  Pero no es hasta la segunda 

parte del siglo XX, que comienzan los estudios modernos de campo sobre 

primates y hasta la década de los setenta se sientan las bases de la primatología 

actual, aportando conocimiento de las especies en su ámbito natural. En 1948 

los primatólogos Kinji Imanishi, Junichro Itani y Shunzo Kawamura, de 

la Universidad de Kyoto, comenzaron un estudio longitudinal sistemático con 

las tropas de macacos japoneses. En la década de los cincuenta Sherwood 

Washburn incluye a  los primates en el análisis de la evolución humana e 

investiga sobre la vida social de los babuinos, más tarde asesorará a Inven 

DeVore en el estudio sobre babuinos en Kenya. El alemán George Schaller, es 

conocido por ser el pionero en estudios de primates superiores africanos, 

centrándose concretamente en la  ecología y comportamiento de gorilas de 

montaña; sus estudios serán continuados a posteriori por Dian Fossey. 

Seguidamente, en 1960 el paleoantropólogo Louis Leakey promovió los 

estudios que Jane Goodall comienza en África para estudiar comportamientos y 

hábitos en chimpancés y así ser  usados como modelo para ancestros del 

humano. Poco más tarde, Louis Leakey también incentivó a Dian Fossey a 

desarrollar sus estudios en gorilas (1967) y a Biruté Galdikas-Brindamour en 

orangutanes (1971). A principios de los setenta, Altmann (1974) propone su 

conocido método observacional usando como modelo macacos Rhesus y que 

actualmente sigue en vigencia.  

 

La gran pérdida de hábitats que sufre el planeta en las últimas décadas 

pone en peligro la subsistencia de muchas especies de animales y plantas; esto 

ha hecho que gran parte de los esfuerzos se hayan centrado en la conservación 

de los bosques que albergan estas comunidades. En los bosques tropicales 

http://www.kyoto-u.ac.jp/en
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habitan el 90% de las especies de primates actuales, por consiguiente gran parte 

de los estudios en esta área se han volcado en analizar como la pérdida de 

hábitat impacta en la ecología, y comportamiento de los primates.  Gran parte de 

los  monos del viejo mundo, los cercopitécidos, han demostrado tener una gran  

flexibilidad para adaptarse a esta pérdida de  hábitat y han ocupado más o menos 

con éxito un nicho ecológico que hace de interfaz entre las áreas perturbadas por 

el ser humano y el bosque natural. Entre los cercopitécidos, el género Macaca es 

probablemente el que más éxito ha tenido ocupando estos hábitats y 

recientemente se incrementa el conocimiento sobre las poblaciones de primates 

que viven en contacto con el ser humanos al ser comparadas con aquellas que 

habitan en el interior del bosque. Además, también recientemente se ha 

introducido al ser humano como un componente más de los ecosistemas, 

haciendo imprescindible introducir al ser humano en los estudios ecológicos y 

de conservación. Es por ello, que en los últimos 20 años, una parte importante 

de los trabajos en primatología se centran en la “etnoprimatología”,  que estudia 

las conexiones culturales y ecológicas entre ser humano y primates no humanos. 

En el sureste asiático hay una larga historia de contacto e interacción entre 

humanos y primates no humanos, y entre humanos y macacos en particular. 

Aunque, en ciertas especies como el macaco japonés y el macaco de cola larga, 

hay gran cantidad de estudios sobre poblaciones que viven en contacto próximo 

con el hombre, en otras muchas es escaso su conocimiento. Esto hace 

imprescindible el estudio de como las poblaciones que viven en el bosque han 

modificado sus patrones de movimiento, ecología y comportamiento para 

sobrevivir, a lo que está orientado el trabajo de investigación que constituye esta 

tesis. Además, esta información es básica para poder realizar unos planes de 

manejo en las zonas donde este contacto es problemático y crear buenos planes 

de conservación de las especies de primates y de las zonas de bosque primigenio 

donde viven.   
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 Centrado en estos propósitos generales y tras un primer contacto con la 

primatología durante una estancia académica de siete  meses en la Estación 

Biológica de los Tuxtlas (Universidad Autónoma de México) durante 2007, el 

autor se involucró en 2008 en un proyecto conjunto entre la Universidad de 

Lieja (Bélgica) y la Universidad King Monkugt of Technology deThonburi 

(Tailandia), que pretende ampliar la escasa información de la distribución y 

ecología de la especie de macaco  Macaca leonina (anteriormente llamado M. 

nemestrina leonina) en su hábitat natural en Tailandia. En ese momento, el 

proyecto se centraba en el estudio de una tropa semiabastecida en el Parque 

Nacional de Khao Yai, pero datos sobre tropas que habitan en el interior del 

bosque eran casi inexistentes. Por ese motivo surgió la posibilidad de realizar un 

proyecto de tesis doctoral para rellenar ese hueco de información. Tras un 

primer viaje en 2010 para una primera toma de contacto y pedir los permisos 

necesarios y un estudio piloto en el 2011, en 2012 se empezó la toma de datos 

en el campo durante 14 meses consecutivos. Dada la trascendencia que pueden 

tener los resultados obtenidos en esta investigación  para la primatología y 

ecología en general, y la propia naturaleza de estos estudios que se prolongan en 

el tiempo, vimos oportuno realizar la tesis en formato de artículos y así hacer 

accesible cuanto antes los avances de nuestro  estudio a la comunidad 

investigadora, a la vez que se obtiene un acreditado refrendo de la importancia y 

adecuación del mismo. 

 

 La presente tesis se compone de nueve capítulos, de los que tres los 

constituyen   artículos científicos  aceptados en revistas internacionales y 

aparecen en esta disertación como tres capítulos que pueden ser leídos de 

manera independiente. La bibliografía de los artículos está separada de la 

bibliografía usada en el resto de la disertación.  
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En el primer capítulo se describe el contexto del estudio, su importancia 

y objetivos. 

 

En el segundo capítulo se describe los antecedentes en el estudio de la 

especie, su filogenia, su distribución actual y sus características generales. 

 

En el tercer capítulo de método se describe de manera general la zona de 

estudio,  calendario, animales de estudio y metodología empleada en la toma de 

datos, aunque para una descripción más detallada se debe consultar la 

metodología de los capítulos cinco, seis y siete. 

 

En el cuarto capítulo se muestran resultados generales de los patrones de 

actividad y dieta de la tropa de estudio. 

 

En el quinto capítulo presentamos el artículo publicado en la revista  

American Journal of Primatology 77: 841-853 (Factor de impacto: 2,435; Q1 en 

revistas de Zoología), con título “Ranging and site fidelity in northern pigtailed 

macaques (Macaca leonina) over different temporal scales”. En este artículo se 

estudia los patrones de movimineto y filopatria durante 16 meses usando 

diferentes escalas de tiempo y creamos un nuevo estimador para en cálculo de 

ambito hogareño y área nucleo, así como un índice de filopatria. Además 

utilizamos otros estimadores comúnmente usados para hacer comparable nuestro 

estudio con otros anteriores y futuros.  

 

En el sexto capítulo presentamos el artículo publicado en la revista  

Biotropica 47(6): 733-744 (Factor de impacto: 2,084;  Q2 en revistas de 

Ecología), con título “Non-territorial macaques can range like territorial gibbons 
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when partially provisioned with food”. Aquí evaluamos si el aprovisionamineto 

de comidad de procedencia humana  en animales no territoriales, puede dirigir 

los patrones movimiento e incluso el comportamiento de animales no 

territoriales a unos similares a los presentados por  animales territoriales. 

Además, se calculó el grado de fideliad a áreas humanas respecto a la 

disponibildad de recursos naturales vs. comida de origen humano. 

 

En el séptimo capítulo se presenta el artículo actualmente en prensa y 

publicado online en la revista  International Journal of Primatology  36(5): 931-

949 (Factor de impacto: 1,993; Q1 en revistas de Zoología), con título  

“Exploring the multiple functions of sleeping sites in northern pigtailed 

macaques (Macaca leonina)”. Por último en este capítulo analizamos los 

factores ecológicos que condicionan la selección de áreas usadas como 

dormideros de la tropa de bosque y la comparamos con los resultados 

previamente obtenidos por Albert y colaboradores en 2011 para la tropa 

semiprovisonada.  

 

A continuación le siguen la discusión, conclusiones y bibliografía 

general del trabajo. 
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Capítulo 1 
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CONTEXTO GENERAL, 

JUSTIFICACIÓN Y OBJETIVOS 
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La pérdida de hábitat es una gran amenaza para la biodiversidad y 

procesos ecológicos (Andrén 1994; Fahring 1999, 2013), sin embargo, la 

fragmentación del hábitat (división del paisaje en unidades más pequeñas) 

desencadena varios y diferentes efectos. Estos efectos pueden ser perjudiciales o 

incluso beneficiosos, según la especie y el grado de fragmentación (Laurance & 

Bierregaard 1997; Fahring 1999, 2013). Los mamíferos que habitan en bosques, 

como es el caso de los primates, se pueden ver considerablemente afectados por 

la fragmentación de hábitat (Chapman & Peres 2001; Arroyo-Rodríguez & Dias 

2009) y producir extinciones locales, cambios en la densidad, en el tamaño de 

grupo (Estrada & Estrada-Coates-Estrada 1984,1996; Bicca-Marques 2003; 

Silver & Marsh 2003), alteración de sus patrones de estrategia de forrajeo y en 

el flujo génico entre poblaciones (Marsh 2003).  

 

Las carreteras y otras infraestructuras humanas como alojamientos, áreas 

de recreo y restaurantes entre otros, fragmentan el paisaje y convierten áreas de 

interior de bosque en zonas de borde  (Bennet 1991; Forman & Alexander 1998; 

Coffin 2007; Fahrig & Rytwinski 2009; Benitez-Lopez et al. 2010). Esta 

característica de la fragmentación de hábitat, el efecto borde, es entendido como 

“el área de transición entre bosque no modificado y el hábitat resultado del 

manejo humano” (Marsh 2003). En estas zonas de borde las condiciones 
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abióticas (humedad, temperatura y velocidad del viento) y bióticas (densidad y 

riqueza de especies) se ven alteradas (Saunders et al. 1991). En las zonas de 

borde se incrementa la densidad de comedores de semillas, lo que puede reducir 

la regeneración de ciertas especies de plantas (Laurance 1997; Pizo 1997). 

Además el efecto borde provoca cambios en la vegetación (Laurance et al. 2000; 

Arroyo-Rodríguez & Mandujaro 2006) que puede afectar a la dieta de los 

primates por verse reducida la calidad y abundancia de alimento (Tuttin 1999; 

Arroyo-Rodríguez & Mandujaro 2006).  

 

Otra de las consecuencias del efecto borde es el hecho de que puede 

poner en contacto con más frecuencia a los humanos y animales salvajes, y por 

lo tanto a humanos y el resto de primates.  El estudio de primates (humanos y 

no-humanos) es un campo en continua expansión. Hasta hace poco, la mayoría 

de los estudios en primates no-humanos no tenían en cuenta la influencia del ser 

humano (Burton & Carrol 2005). Sin embargo, durante las últimas dos décadas, 

la etnoprimatología ha surgido como una nueva disciplina del área de estudio en 

primatología (Brotcorne 2015) y estudia las interconexiones culturales y 

ecológicas de humanos y primates no humanos (Riley 2006). Por tanto, la 

etnoprimatología es el enfoque multifacético y multidisciplinar (Sponsel et al. 

2002), que parte desde la antropología biológica y antropología cultural para 

estudiar la interfaz (conexión física y funcional) entre primates no humanos y 

los humanos. Este campo de la primatología se ocupa de como los humanos 

entienden el hábitat en el que viven y como esto modela su comportamiento 

hacia los primates no humanos y naturaleza en general, y de qué forma esto 

influye en ellos (Riley et al. 2011). Esta visión holística donde primates 

humanos y no-humanos son coparticípes incluye: el conocimiento del 

comportamiento y biología de primates no-humanos por parte de las poblaciones 

indígenas y la presencia en sus mitos y folklore, la de primates no humanos en la 
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dieta humana, el uso como mascotas, transmisión bidireccional de 

enfermedades, la competición por recursos, el impacto debido a la alteración y 

destrucción del hábitat y el impacto del ecoturismo entre otros (Wallis & Lee 

1999; Fuentes & Wolfe 2002; Paterson & Wallis 2005; Jones-Engel et al. 2005; 

Fuentes 2006a,b; Riley 2007a,b, 2010; Riley et al. 2011) 

 

Desde al menos los últimos 10.000 años las zonas de contacto entre 

humanos y el resto de primates se extienden principalmente entre los trópicos de 

Cáncer y Capricornio. En zonas donde se han dado largos periodos de 

permanencia simpatrida se puede producir fenómenos de co-ecología donde 

ambos taxones se influyen recíprocamente (Riley et al. 2011). Sin embargo, 

debido a la gran perturbación antrópica sufrida en los bosques tropicales y su 

consecuente fragmentación producida durante las últimas décadas, se han creado 

nuevas zonas de contacto donde humanos y primates no humanos están forzados 

a interactuar (Biquand et al. 1994; Woodroffe 2000; Hill et al. 2002; Lee & 

Priston 2005; Corlett & Primack 2011; Laurance et al. 2011). 

 

La visión y el comportamiento del ser humano hacia los otros primates 

varían bastante entre los diferentes grupos humanos. Los primates han sido 

cazados tanto como fuente de alimento y medicina tradicional como por ser 

considerados plagas o peste, sujetos de investigaciones biomédicas, mascotas, e 

incluso cuando son considerados tótems o venerados como dioses (Fa 1984; 

Riley et al. 2011). En países del sur y sureste de Asia donde se practica  el 

Hinduismo y/o Budismo las zonas de contacto entre humanos y otros primates 

están fuertemente asociadas a las ciudades y lugares sagrados como los templos 

(Aggimarangsee 1992;  Wolfe 2002; Fuentes et al. 2005), donde se produce un 

alto nivel de protección y de alimentación a los animales. Esto se puede explicar 

por el hecho de que en Asia existen muchos relatos incluidos en su folklore y 
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mitología donde los monos son partícipes, por ejemplo en los Jataka (Historias 

populares budista); se narra que Buda se reencarnó, entre otros animales, en un 

mono, por tanto por medio de esta protección y aprovisionamiento se obtienen 

méritos en su sistema de creencias (Riley et al. 2011). Del mismo modo en el 

Ramayana (Texto épico de la India antigua), los monos son considerados de los 

héroes más sobresalientes y Hanuman es el héroe mono más destacado y quien 

posee habilidades sobrenaturales (Wolfe 2002).  

 

La socioecología sugiere una relación entre los factores ecológicos y los 

patrones de agrupamiento social, y consecuentemente su comportamiento social 

(Crook & Gartlan 1966; Wramgham 1980; van Shaik 1989; Sterck et al. 1997). 

Por ello, los animales pueden modificar su comportamiento bajo ciertas 

restricciones ambientales. Van Schaik (1989) argumenta que la distribución de 

recursos, la posibilidad de ser defendidos y la presión a ser depredado modelan 

los sistemas sociales y las relaciones intergrupo. 

 

Algunos primates y en especial especies de cercopitecinos muestran gran 

flexibilidad ecológica y tolerancia a perturbación antrópica. La creación de áreas 

protegidas y su manejo, puede perturbar las bases en la que los modelos 

sociecológicos, como  son la abundancia y distribución de recursos (Fuentes 

2006). El género Macaca está bien adaptado a ambientes antropogénicamente 

modificados y hay casos en los que la cultura humana beneficia a estas 

poblaciones. Este es el caso de Macaca fasciculari en Bali, donde la 

modificación del hábitat por parte del ser humano es beneficiosa para los 

macacos y a su vez el hombre obtiene provecho cultural y económico  (Fuentes 

2005). Sin embargo hay muchos casos en los que se pueden producir efectos 

negativos en una o ambas direcciones y en el ecosistema (Sapolky & Else 1987; 
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Engel et al. 2002; Wolfe et al. 2004; Kanurai 2004; Mallapur 2013; Brotcorne et 

al. 2015).  

 

Por otro lado, los patrones de movimiento son cruciales para entender la 

ecología, evolución y conservación de los primates y animales en general. Por 

ello, es crucial un adecuado y preciso herramientas que nos ayuden a delimitar 

bien el de ámbito hogareño, entendido como el área usada en un periodo de 

tiempo dado excluyendo salidas ocasionales (Burt 1943; Jewell 1963), área 

núcleo, entendida como la región más usada del ámbito hogareño (Kaufmann 

1962; Asensio et al 2012a) y la filopatria, entendida como las áreas visitadas 

recurrentemente del ámbito hogareño y área núcleo ( Easley & Kinzey 1986, 

Switzer 1993; Asensio et al 2012b). 

 

Parámetros tan importantes en ecología como son la  preferencia de 

hábitat (Aebischer, Robertson & Kenward 1993), el solapamiento entre grupos 

vecinos o individuos (Fieberg & Kochanny 2005; Ringhton & Mills 2006; Olsen 

et al. 2011) o la estimación de la capacidad de carga de un hábitat (Downs, 

Gates & Murray 2008) requieren del ámbito hogareño, área núcleo o uso del 

espacio para su cálculo. Por tanto, los estudios centrados en patrones de 

movimiento deben usar las últimas herramientas analíticas para alcanzar la  

mayor precisión posible.  

 

En conclusión, la visión holística que realiza la etnoprimatología nos 

puede ayudar a entender mejor la compleja relación existente y así facilitar la 

supervivencia de las poblaciones de primates no-humanos, muchos de los cuales 

están en peligro de extinción (Ripley et al. 2011). 
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Importancia de nuestro estudio 

 

Este proyecto de tesis doctoral forma parte de un estudio mayor con 

título  “Distribución, ecología y comportamiento de macaco de cola de cerdo 

(Macaca nemestrina) en Tailandia” dirigido por la Drª. Marie-Claude Huynen 

(Universidad de Lieja, Bélgica) y el Dr. Tommaso Savini (King Monkugt 

University of Technology of Thonburi de Tailandia). Dicho estudio pretende 

aportar datos a la escasa información existente sobre la distribución, ecología y 

conservación de esta especie en su hábitat natural. Para ello, el proyecto se 

centra principalmente en la comparación de los patrones de movimiento, 

actividad general y de  dieta en tropas en que la presencia humana influye 

directa o indirectamente, y en otras tropas con un contacto nulo o mínimo con el 

ser humano.   

 

 Hasta la fecha de inicio de nuestro estudio (2011), solo un proyecto de 

Máster realizado por Alice Latinne y otro de Doctorado realizado por Aurelie 

Albert nos habían aportado datos continuos  sobre la patrones de movimiento, 

composición de tropa y ecología de una tropa (llamada Headquarters: HQ) que 

habita en los alrededores del Centro de Visitantes y de las principales 

instalaciones turísticas del Parque Nacional de Khao Yai (PNKY), y que además 

incluye en su dieta una parte considerable de alimentos de origen humano. Tras 

este primer paso, el siguiente lógicamente, era la obtención de información de 

macacos cuya dieta no dependiera de los alimentos humanos y para los que su 

ámbito hogareño no se centrara en áreas modificadas por el hombre.  

 

Como consecuencia, y para este trabajo de investigación esta disertación 

se propuso la comparación de dos tropas que viven en hábitat con distintos  

niveles de perturbación de origen antrópico dentro del PNKY, para así poder 
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analizar el impacto de la presencia humana en el uso del espacio,  

comportamiento ecológico y organización social de estas tropas de macacos. 

Para ello nos propusimos estudiar una tropa no abastecida, que es vecina de la 

tropa semiabastecida HQ estudiada por Albert (Albert 2012; Albert et al. 2011, 

2013a,b), pero para la que su ámbito hogareño no está ligado a las instalaciones 

humanas del parque. 

 

 El PNKY era apropiado para realizar investigación por varias razones: (1) 

PNKY es un área protegida principalmente formada por bosque húmedo 

estacional; (2) contiene una población relativamente grande y estable de Macaca 

leonina, compuesta por una mayoría de tropas que viven en el bosque y de 

algunas tropas que son parcialmente abastecidas y están ligadas a áreas 

humanas; (3) es el mismo lugar donde previamente se ha estudiado a la tropa 

semiabastecida, por lo que comparte el mismo tipo de bosque, haciendo posible 

una mejor comparación; (4) la existencia de infraestructura cerca del lugar de 

estudio aseguraba la logística necesaria para la realización de la investigación.  

 

 

Objetivos 

 

Objetivo general 

 

 Obtener los primeros datos en un estudio a largo plazo en una tropa no 

asociada a ambientes humanizados en Macaca leonina y  evaluar el impacto 

(efecto borde) producido por los visitantes e infraestructura asociada, sobre los 

patrones de movimiento y socioecología en dos tropas con distinto régimen 

alimentario que habitan en el mismo bosque en el PNKY. 
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Objetivos específicos  

 

 Calcular el tiempo dedicado a distintas actividades diarias y tipo de 

alimentación de los individuos adultos que componen la tropa.   

 Crear un método para estimar el tamaño y localización  del ámbito 

hogareño. 

 Estimar los patrones de movimiento (ámbito hogareño, área núcleo, 

distancia recorrida diaria y filopatria al área usada) para distintas escalas 

temporales y comparación entre ambas tropas.  

 Determinar el efecto de la comida humana en las relaciones intergrupales de 

las tropas de macacos.  

 Evaluar el impacto del número visitantes del parque vs. abundancia de 

recursos naturales, en los patrones de movimiento y filopatria de la tropa 

semiabastecida.   

 Determinar los factores que influyen en la elección de las áreas dormideros 

en la tropa de bosque no abastecida y compararlo con los encontrados en la 

tropa semiabastecida. 
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Capítulo 2    



 

24 
 

  



 

25 
 

 

 

 

 

 

 

ESPECIE DE ESTUDIO 

MACACA LEONINA Blyth, 1863 
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El macaco de cola de cerdo norteño (Macaca leonina Blyth, 1863) está 

catalogado como especie vulnerable en la Lista Roja de Especies Amenazadas 

de la IUCN   (Boonratana et al. 2008) y es una de las especies de primates 

menos estudiada del Sudeste Asiático (Choudhury 2008). Aunque se han llevado 

a cabo varios estudios, la mayoría son notas científicas (Davies 1990; Gippoliti 

2001; Khamcha & Sukumal 2009) o parte de estudios en multi-especies 

(MacKinnon & MacKinnon 1987; Whitington 1992; Kitamura et al. 2002; 

Suzuki et al. 2006). Su  ecología, comportamiento y patrones de movimiento en 

estado salvaje es poco conocida y limitada a los estudios de Choudhury (2008, 

2009, 2010) en bosque lluvioso de Assam en el noreste de la India y Feeroz 

(1994, 2012) en Bangladesh. Sin embargo, la mayoría de la información en 

detalle proviene de una tropa que habita alrededor del Centro de Visitantes del 

Parque Nacional de Khao Yai (Tailandia), la cual se alimenta parcialmente de 

comida humana (Albert 2012; Albert et al. 2011, 2013a,b). Durante un año 

Albert y colaboradores estudiaron la dieta, actividad, patrones de movimiento y 

su papel como dispersores se semillas de esta especie. Sus resultados reflejan la 

capacidad de adaptación de la especie a un cierto grado de alteración humana y 

una alta eficiencia en la dispersión de semillas, hecho que hasta la fecha no le 
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era reconocida. Macaca leonina es filogenéticamente cercana a M. nemestrina. 

Previamente, ambas especies habían sido consideradas subspecies de M. 

nemestrina (M. n. leonina y M. n. nemestrina) hasta que recientemente 

atendiendo a características morfológicas y ecológicas fueron consideradas 

como dos especies (Gippoliti 2001). 

 

Su sistema social es multi-macho/multi-hembra, que consiste en varios 

adultos machos, varias hembras adultas y su descendencia  (Melnick & Pearl 

1987). Además muestran un alto grado de dimorfismo sexual, las hembras pesan 

de 4.7 a 10.9 kg y los machos  de 6.2 a 14.5 kg (Albert 2012). La sex ratio está a 

favor de las hembras en una proporción mayor de 4:1.  Las hembras suelen 

quedarse en la tropa que han nacido y los machos migran a otra tropa al llegar a 

la madurez.  

 

Aunque la especie es considerada principalmente semiterrestre 

(Choudhury 2008; Albert et al. 2011), Choudhury (2008) encuentra gran 

variabilidad en su grado de presencia en el suelo. Esto puede estar asociado a la 

calidad del bosque en el que habitan, pero las horas de contacto con las tropas 

estudiadas no fueron muy elevadas, por lo que una falta de habituación de las 

tropas puede incrementar el grado de presencia arbórea. No obstante, Feeroz 

(2012) la clasifica como altamente arborícola. Esta diferencia, posiblemente sea 

debida a que en esa zona de estudio en Bangladés la especie es simpátrida con 

otra especie de macaco (M. mulatta) que ocupa el sustrato terrestre y por lo tanto 

M. leonina se ve obligada a usar doseles más altos. Su dieta es omnívora y la 

fruta es su principal fuente de alimento (Choudhury 2008;  Albert et al. 2013a,b; 

Feeroz 1994, 2012) 
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Taxonomía, filogenia y distribución geográfica 

 

Clase Mamalia 

      Orden Primates 

     Suborden Antropoidea 

       Infraorden Catarrinos 

             Familia Cercopithecidae 

          Subfamilia Cercopithecinae 

                  Género Macaca 

                         Macaca leonina 

   

 
 El Orden Primates es un grupo instituido por Linneo para incluir en éste 

a los humanos, animales llamados cuadrumanos, y a los murciélagos. Más tarde, 

los murciélagos serían separados del grupo en un orden propio, los  Quirópteros. 

Los Primates incluyen a los mamíferos placentarios de extremidades libres y 

generalmente provistas de cinco dedos, uno de ellos oponible generalmente. 

Tiene uñas planas, dentadura bunodonta (frugívoro o insectívoro).  

 

 Hasta la fecha, el orden Primates está compuesto por 16 familias, 78 

géneros, 484 especies y 687 taxones (Mittermeier et al. 2013, Munds et al. 2013, 

Choudhury 2013, Li et al. 2015). El noventa por ciento de las especies de 

primates viven en bosques tropicales (Richard 1985; Mittermeier 1998). La 

familia Cercopithecidae pertenece al infraorden catarrinos, también llamados 

Monos del Viejo Mundo. Los cercopitecinos se caracterizan por poseer 

abazones, estómago sencillo y un par de callosidades isquiáticas (Fooden 1975 

1980; Fa 1989).  
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 Macaca es  el género representante de los Cercopitecos en Asia y el de 

más extensa distribución dentro de los primates no humanos. La evidencia fósil 

muestra que los macacos poblaron durante el Pleistoceno la mayoría de Eurasia 

y  Norte de África. Más tarde desaparecieron entre Asia y Europa dejando un 

espacio de más de 9.000 Km. (Fa 1989). Actualmente hay 23 especies 

identificadas que se extienden en el Norte de África y Este de Asia (Delson 

1980; Fooden 1980; Thierry et al. 2004; Li et al. 2015), estando presentes en 

más de 20 países asiáticos (Roos et al. 2014). 

 

Hace unos 10 m.a. aparece un ancestro semiterrestre de papión, el cuál 

diverge de algún cercopitecino temprano que ocupaba el dosel alto de los 

árboles y que competía con los colobos arbóreos (Delson 1975a,b). Al final del 

Mioceno se producen unos movimientos tectónicos, secándose el Mediterráneo,  

permitiendo la diferenciación de los papiones en cuatro grupos: Theropithecus, 

Papio, Cercocebus y Macaca. El representante más antiguo conocido del género 

Macaca es Macaca libyca, de hace unos 6 m.a., encontrado al Norte de Egipto. 

Según Delson (1975a,b), de esta especie pudieron surgir el linaje Asiático y el 

Mediterráneo. Aunque los colobos dominaban  la fauna europea, los macacos se 

fueron haciendo más comunes, hasta finalmente ser los únicos Cercopitecinos en 

Europa durante  el Villafranquiense y el Pleistoceno y hasta el último periodo 

interglaciar (Fa 1989). 

 

El género Macaca se separó en Europa y en el área circunmediterránea 

del  grupo de los Papiones hace unos 6 m.a. (Fa 1984a). La distribución del 

género ha sido modelada por una larga y compleja escala de cambios en el 

clima, ecología y distribución geográfica desde final del Plioceno y durante el 

Pleistoceno. Durante el Villafranquiense los fósiles aparecen asociados a climas 

templados y bosques caducos, alternados con pastizal abierto (Fa 1989). 
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Posteriormente algunos macacos  se dispersaron por Eurasia a través del 

próximo oriente, una línea  entró por el sur de Europa a principios del Plioceno, 

dando lugar a subespecies temporales de Macaca sylvanus; y otra línea se 

extendió hacia el Este llegando hasta la India en el Plioceno  (Fa 1989).  

 

La sistemática y la filogenia del género Macaca han sido problemáticas 

por la falta de registro fósil, que aunque sea más o menos buena en el área 

circunmediterránea no es así en Asia, de forma que se han usado distintos 

criterios de clasificación y hasta la fecha aún está en debate (Fooden 1980; Fa 

1989; Hoelzer & Melnick, 1996; Abegg & Thierry 2002; Thierry, 2007). 

Atendiendo a los citados autores, podemos decir que las 23 especies se agrupan 

en al menos tres linajes: linaje silenus-sylvanus al que pertece  M. leonina (13 

especies), linaje sinica-arctoides (6 especies) y linaje  fascicularis (4 especies). 

 

La actual distribución geográfica de Macaca leonina comprende el 

noreste de República de la India, sureste y este de Bangladés, República de la 

Unión de Myanmar, suroeste de la República Popular China, Reino de 

Tailandia, República Democrática Popular Lao, Republica socialista de Vietnam 

y Reino de Camboya (Fig. 1, IUCN 2015; Roos et al. 2014). 
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Es esta sección, nos proponemos recapitular la metodología empleada en 

el trabajo. Empezados con una breve descripción del lugar y animales de 

estudio, y de los periodos del trabajo de campo. Posteriormente se describe el 

procedimiento en la toma de dato y su procesamiento. También hemos llevado a 

cabo la modificación de un reciente método creado para estimar los patrones de 

movimiento y propuesto un índice para poder cuantificar un método visual de 

filopatria.  Se termina con el tratamiento estadístico de los datos. Para un 

conocimiento más detallado es aconsejable la consulta de los capítulos 5, 6, 7.  

 

 

Características del área de trabajo  

 

En el Reino de Tailandia se encuentran 18 especies de primates, de los 

cuales seis pertenecen al género Macaca (M. leonina, M. nemestrina, M. 

assamensis, M. artoides, M. fascicularis y M. mulatta; Roos et al. 2014).  

 

 



 

38 
 

El Parque Nacional de Khao Yai (150 km NE de Bangkok; 101º22’ E, 

14º 26’N) es el parque nacional más antiguo de Tailandia, fue establecido en 

1962 y cubre un área de 2.168 km2 (Barttle 2009). Es en la actualidad el parque 

nacional que recibe más afluencia de visitantes al año (DNP 2014).  Allí  

encontramos tres especies de primates que son simpátridas con Macaca leonina; 

una especie de lorísido de hábitos nocturnos (Nictocebus coucang) y dos de 

hylobátidos (Hylobates lar e H. pileatus; Srikosamatara & Hansel 2004). 

 

El clima de Tailandia está regido por dos monzones anuales, lo que 

origina tres estaciones. La estación fría, de noviembre a febrero se produce 

cuando el aire frío y seco desciende desde China; la estación cálida, de marzo a 

mayo  se produce cuando disminuye el monzón proveniente del noreste y 

aumenta la temperatura; y la estación de lluvias, de junio a octubre que se 

origina cuando el viento del suroeste trae las precipitaciones del Océano Índico 

(Barttle 2009).  

 

La zona de estudio se encuentra en el boque de Mo Singto y cubre un 

área aproximada de 10 km2 y está ocupada por bosque húmedo lluvioso 

estacional a una altitud de  700-890 m. La precipitación anual en la zona oscila 

entre 2.000-3.000 mm por año (Savini et al., 2008),  la media de temperatura 

mensual entre 19oC a 24oC (Albert et al., 2011) y la humedad entre 65% a 77% 

(Savini et al., 2008). Además, en general, hay una marcada estacionalidad en la 

productividad de fruta, con un periodo de alta productividad de marzo a 

septiembre y un periodo de baja productividad de octubre a febrero (Bartlett, 

2009). 
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Periodos de habituación y seguimiento 

 

 Se estudió una tropa de Macaca leonina llamada Chang (CH) que 

significa elefante en thai, durante 133 días (1.321 horas) divididos en dos 

periodos, uno que abarca desde abril y mayo de 2011 y otro desde mayo de 2012 

a junio de 2013. Durante abril-mayo de 2011 y mayo-junio de 2012 (53 días, 

469 horas), se recogieron datos de movimiento y zonas utilizadas como 

dormideros; además se habituó a los individuos de la tropa a ser seguidos por el 

observador, disminuyendo la distancia de observación progresivamente. 

Finalmente, durante los mismos meses también se realizó un estudio piloto para 

colectar datos de alimentación y comportamiento de la tropa. Este estudio nos 

ayudó en la práctica de la toma de datos, seguimiento de la tropa, identificación 

de especies consumidas por los macacos y al reconocimiento  de actividades que 

en un principio eran confusas o no obvias para el observador. Finalmente este 

piloto permitió elegir y definir la metodología a seguir durante los siguientes 

doce meses de estudio.  

 

Desde julio 2012 a junio 2013 (80 días, 852 horas), durante cinco a siete 

días completos y consecutivos al mes, se continuó recogiendo datos de 

movimiento, áreas usadas como dormideros, así como datos en la alimentación y 

actividad general de los animales. 

 

 En  2011 la tropa fue seguida 18 días en abril y 13 días en mayo, con el 

fin de conocer bien su composición, reconocer las características individuales de 

sus componentes y familiarizarnos con el área se bosque usada por la tropa.  

Debido a la dificultad de encontrar y seguir a la tropa en sus casi 10 km2 de su 

área de campeo, durante 2012 y 2013, se optó por seguir a la tropa por un 

mínimo de 5-8 días, para así asegurar una colecta mínima y sistemática al mes. 
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Animales de estudio  

 

La composición de la tropa varió a lo largo del estudio. La composición 

fue anotada cada vez que hubo ocasión, completando en seis veces un conteo 

completo. La mayoría de los individuos adultos y parte de los juveniles pudieron 

ser reconocidos a lo largo del estudio, además, cada nacimiento o pérdida de 

infante u otro individuo fue registrado. De esta forma, se pudo hacer un 

seguimiento de la composición de grupo mensualmente. Durante 2011 la tropa 

estuvo compuesta por 49 individuos (4 machos adultos, 18 hembras adultas, 21 

juveniles y 6 infantes) y durante el periodo comprendido entre 2012 y 2013 la 

composición varió de 60-67 individuos (3-4 machos adultos, 19-20, 2-3 

subadultos, 20-29 juveniles y 7-14 infantes). La tropa principalmente ocupaba la 

un área al norte y noroeste del Centro de Visitantes y alojamientos turísticos del 

Parque, esta zona de perturbación antropogénica es principalmente usada por la 

tropa semiabastecida estudiada (Fig. 1, Capítulo 7) por Albert y colegas (2011, 

2013a,b)   

 

Toma de datos y tratamiento  

 

Patrones de movimiento 

 

Cada día de seguimiento los datos de patrones de movimiento se 

colectaron obteniendo la localización de la tropa y lugares usados como 

dormideros mediante el uso de un GPS (Sistema de Posicionamiento Global). 

Cada 30 minutos el observador tomó la posición de la tropa usando, siempre que 

fue posible, el centro geométrico de los componentes del grupo. La precisión de 

GPS fue de 9.4 ± SD 3.3 m (rango: 1-26 m) basados en 1.501 muestras. Se usó 
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Universal Transverse Mercator (UTM, zona 47 N) para proyectar las 

localizaciones. 
 

Patrones de actividad  

 

Para evaluar el tiempo empleado por la tropa para cada comportamiento 

o actividad, dividimos las actividades en las diferentes categorías generales: 

descanso, movimiento, alimentación, comportamiento social y otros (ver 

Etograma de actividades en Tabla 1). Los  datos fueron recogidos usando 30-

min scan sampling (muestreo de rastreo; Altmann 1974) para cada adulto 

observado. Este método de toma de datos, consiste en recoger la actividad 

instantánea de los individuos observables.  

 

 
             Tabla 1. Etograma de actividad 

 

Actividad Descripción 

Descanso Descanso, dormir u observar el entorno sin intención 
conocida. 

Movimiento 
Movimiento individual de desplazamiento corto de al 
menos tres segundos de duración o viaje colectivo del 
grupo. 

Alimentación Alimentación directa, manipulación o búsqueda activa de 
comida con objeto de introducirla en la boca. 

Comportamiento 

Social 

Comportamiento afiliativo, agonístico o neutro donde 
intervienen al menos dos individuos (e.g.: despioje, juego, 
pelea, comportamiento sexual y llamada, vocalización o 
gestualización dirigida a otros componentes del grupo). 

Otros Actividades como autoacicalamiento, masturbación, juego 
solitario y otros. 
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Para calcular la proporción de tiempo empleado en cada actividad, 

mensualmente usamos la media ponderada teniendo en cuanta el esfuerzo de 

muestreo (Harrison et al. 2009).  Para ello, calculamos la proporción de eventos 

para cada actividad i por cada mes Pi usando la media diaria Pij  para una 

actividad en un día dado j ponderado por el esfuerzo de muestreo diario Wj 

(número de rastreo para ese día) como es expresado en la fórmula : 

 

𝑃𝑖 =
∑(P𝑖𝑗 ∗ W𝑗)

∑(W𝑗)
 

Dieta 

 

Para evaluar el tipo de alimentación mostrada por la tropa de estudio 

clasificamos los alimentos consumidos en:  

 

 Fruta: cuando la parte ingerida es la pulpa de frutos carnoso. 

 Semilla: cuando consumen la semilla de frutos carnosos o frutos 

de leguminosas y fagáceas. 

 Invertebrados, pequeños vertebrados y hongos: cuando ingieren 

artrópodos, pequeños reptiles y huevos o pollos de aves. 

 Otros: cuando consumen tallos, hojas, flores, sabia u otros. 

 

 Calculamos la composición de la dieta usando la formula anteriormente 

usada para el cálculo de los patrones de actividad. En este caso calculamos la 

proporción de eventos para cada tipo de alimento i por cada mes Pi usando la 

media diaria Pij  para un tipo de alimento en un día dado j ponderado por el 

esfuerzo de muestreo diario Wj (número de scans para ese día). 

 

 



 

43 
 

Periodos de alta y baja abundancia de fruta 

 

Varios autores han demostrado que el número de tipos de fruta 

consumidas (especies) esta positivamente correlacionado con el número de 

especies en fructificación, lo que nos permite determinar los periodos de 

abundancia de fruta (Isbell 1983; Albert el al. 2013b). Durante 12 meses (Julio 

2012 - Junio 2013)  se calculó el número de especies frutales consumidas por los 

macacos cada mes para definir el periodo de alta y baja abundancia de fruta 

como los valores por encima y por debajo de la mediana respectivamente. 

 

Cáculo del ámbito hogareño, área núcleo y distancia recorrida diaria 

 

 Se usó Characteristic Hull Polygons (CHPs), que es un reciente 

estimador para calcular el ámbito hogareño y área núcleo y ha demostrado mejor 

precisión que los tradicionalmente usados (Downs & Horner, 2009). Para ello, 

primero, se importaron todas las localizaciones a  ArcGIS 9.3 para formar 

Triángulos de Delaunay mediante la unión de los puntos (Fig. 1a, Capítulo 5). 

Triángulos pequeños, representan aéreas de mucha actividad y viceversa. En 

base al perímetro del triangulo, dos criterios han sido utilizados con anterioridad 

para la delimitación de estas áreas. El primero fue usar un porcentaje fijo donde 

el 95% y 60% de los triángulos más pequeños definían el ámbito hogareño y 

área núcleo respectivamente (Downs & Horner, 2009); el segundo fue el 

clasificar como ámbito hogareño a todos los triángulos con perímetros más bajos 

que la suma de la media más dos veces  la deviación estándar ( perímetro < X + 

2*SD) y aquellos menores a dos veces la desviación estándar por debajo de la 

media (perímetro < X - 2*SD) como el área núcleo (Downs et al.2012). Sin 

embargo,  en vez de esta clasificación arbitraria, se delimitaron dichas áreas 

usando la herramienta estadística  hot spot analysis con rendering en ArcGIS 

9.3 (Fig. 1b, Capítulo 5). La herramienta selecciona los triángulos que están más 



 

44 
 

agrupados y tienen perímetro menor, y provee un valor z (Fig.1c, Capítulo 5) 

con significación estadística. Aquellos triángulos con valor z > 2 son 

descartados, y todos aquellos delimitan el área del ámbito hogareño; de la 

misma forma, aquellos triángulos con valor z < -2 representan el área más usada 

y delimitan un área núcleo (Fig. 1d, Capítulo 5). Usando este método, se calcula 

los ámbitos hogareños y áreas núcleos totales, mensuales y diarios. Además, 

para comparar con otros estudios se calcularon los ámbitos hogareños y áreas 

núcleos usando otros estimadores (Capítulo 5 para más detalles).  

 

Las distancias recorridas diarias se calcularon usando solo días en donde 

los macacos fueros seguidos el día completo. La distancia se calculó con la 

suma de los segmentos resultantes de conectar las localizaciones de grupo cada 

30 min.  

 

Índice de capacidad de defender un territorio (Defendability index) 

 

 Se calculó este índice  (M) siguendo Lowen & Dunbar (1994): 

 

𝑀 = 𝑁(
𝑠𝑣

𝑑2
) 

 

 donde  N es el número de grupos independientes de forrajeo, s la distancia de 

detección de intrusos, v la media de distancia diaria recorrida, y d es el diámetro 

de un círculo hipotético que con un área igual a la del ámbito hogareño. 

Animales territoriales deben tener M ≥ 0.08, lo que significa que por su 

movilidad,  potencialmente pueden patrullar los bordes de su ámbito hogareño, 

mientras los animales no territoriales normalmente tienen un  M < 0.08, lo que 

significa que la relación del tamaño del ámbito hogareño y sus viajes diarios no 

le permiten patrullar sus bordes. 
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Filopatria de ámbito hogareño y área núcleo 

 

Varios estudios han examinado la filopatria usando el solapamiento de 

pares de áreas en periodos sucesivos (Young et al. 2006, 2008; Janmaat et al. 

2009; Asensio et al. 2012b). Recientemente Ramos-Fernandez y colaboradores  

(2013) propusieron un estimador de filopatria a lo largo de todos los periodos 

deseados (no solo de dos en dos). Este método crea un mapa de interceptación 

superponiendo todos los ámbitos hogareños o área núcleo mensuales, y genera 

una figura con un gradiente de uso (Fig. 2, Capítulo 5). Lo cual ofrece un claro 

avance a la limitación por pares del método anteriormente usado y proporciona 

una evaluación visual rápida de las regiones del ámbito hogareño y área núcleo 

más utilizadas. Pero el método carece de una vía para cuantificar ese grado de 

uso. Por ello, se propone un índice para cuantificar dicho grado.  El grado de 

filopatria fue estimada cuantificando el número de meses  que una misma 

determina área fue usada, para ello se siguió el método de Ramos-Fernández y 

colaboradores. (2013). Basándose en este método se calculó el índice de 

fidelidad mensual (f) para ambos,  ámbito hogareño o área núcleo usado la 

formula siguiente:  

 

𝑓 =
∑ 𝑝𝑖𝑜𝑖

𝑗
𝑖

𝑛𝐴
 

 

donde  j  es el número de solapamientos de áreas en un mes dado, p es el número 

de veces que cada área fue solapada durante todos los meses, o  es tamaño del 

área solapada, n el número de meses estudiados, y A es el tamaño mensual del 

correspondiente ámbito hogareño o área núcleo. Los valores del índice varían de 

0 a 1,; valores cercanos a 1 indican una filopatria muy alta. Para calcular la 

filopatria a escala de tiempo menor se usaron los ámbitos hogareños diarios para 

cada mes. 
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Masa grupo 

 

Siguiendo a Grant y colaboradores (1992), se calculó la masa grupo (kg) 

por unidad de área (ha) para cada grupo estudiado. Se tomó en cuenta el peso 

medio para adultos machos y hembras de macacos y gibones (Macacos: Fooden 

1975, Malaivijotnond et al. 2012; Gibones: Jungers et al.1984). El peso de los 

inmaduros se consideró como la mitad de un adulto (Clutton-Brock & Harvey 

1977) y los infantes fueron excluidos. 

 

Efecto del turismo en la filopatria a áreas humanas 

 

 Se definió el área humana creando un polígono que usa las localizaciones 

de los edificios humanos y aplicando  el estimador minimum convex polygon. El 

índice de filopatria al área humana (f’), se calculó usando la formula 

anteriormente vista, donde o es el tamaño de área solapada dentro del polígono 

creado.  

 

Interacciones intergrupales 

  

 Los datos de encuentros entre tropas de macacos se tomaron ad libitum 

(Altmann 1974). Se tomó la posición de todos los encuentros y se calculó la 

frecuencia de los encuentros (encuentros/hora) y se clasificaron como  

encuentros no agonísticos o de baja intensidad de agresión, aquellos encuentros 

en donde se produjo comportamiento afiliativo, evitación o pequeñas carreras a 

individuos de la otra tropa y encuentros altamente agonísticos, aquellos en los 

que hubo persecuciones, ataques bidireccionales y peleas colectivas en la que el 

macho alfa tomó parte en ataques. Se definió el área de encuentros intergrupal, 

como el área donde se localizaron el 50% de los encuentro, esta área se estimó 
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usando Kernel (Worton 1989). Consideramos un encuentro cuando hubo 

contacto visual entre tropas. 

 

 

Áreas dormidero 

 

 Consideramos área dormidero como el área en la cual se localizan los 

árboles dormideros en el ámbito hogareño de los macacos. La localización fue 

tomada usando el centro geométrico de todos los árboles dormidero que 

compone un área dormidero. Además se anotó la hora de entrada y salida de las 

áreas dormidero y se contó el número de veces que cada uno fue usado a lo 

largo del estudio. Por último se tomó la localización de la última y primera zona 

de alimentación para cada día de seguimiento que fue posible.  

 

 

Análisis de datos 

 

Se usaron test estadísticos a una significación de α = 0.05, los datos 

fueron procesados en SPSS v.15.0 (SPSS Inc. USA). Para comparar los valores 

mensuales del ámbito hogareño, área núcleo, viajes diarios e índices de 

filopatria entre los periodos de abundancia de fruta o entre grupos de estudio.  

Para aquellos datos que seguían una distribución  normal el test t- Student y para 

aquellos que no la seguían aún tras ser transformados se usó el test de  Mann-

Whitney.  

 

Se usaron modelos lineales generalizados (GLM) para analizar el efecto 

del abastecimiento de comida en la filopatria al área humana. Como variable 

dependiente, se utilizó la filopatria mensual de ámbito hogareño y área núcleo al 
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área humana.  Como variables independientes fueron usadas el número mensual 

total de visitantes en el parque (como una aproximación a la abundancia de 

comida de procedencia humana; DNP 2014) y el índice de abundancia de fruta 

durante el periodo de estudio de la tropa semiabastecida (Food Abundance 

Index, FAI; Albert et al. 2013b). Se combinaron todos los factores 

independientes y sus interacciones como posibles modelos. Dados el bajo 

tamaño de muestra (N=12) se usó el menor para AICc para seleccionar el mejor 

modelo. Los parámetros del test GML y sus errores estándares se estimaron con 

ecuaciones generalizadas ponderadas. 

 

Para ver si el reuso de las área dormidero fue por azar, se generaron las 

frecuencias esperadas de distribución usando parámetros  Poisson lambda (Sokal 

and Rohlf 1995) y se compararon con las observadas mediante el test Pruebas de 

Bondad de Ajuste de  Kolomogorov-Smirnoff (Day & Elwood 1999). 

 

Se investigó si los macacos seleccionaron áreas dormidero en las áreas 

más familiares, se combinó la localización de cada área dormidero en el mapa 

de filopatria (Fig. 2, Capítulo 5 y Fig. 3, Capítulo 7)  y el número de noches que 

cada área dormidero fue usada. Para testar si la elección de la zona fue por azar 

también colocamos 200 puntos al azar en el mapa de filopatria y comparamos 

para ver la preferencia usando la formula:       

 

𝑝𝑟𝑒𝑓𝑒𝑟𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 = 𝑙𝑜𝑔10 (
𝑢𝑖/ ∑ 𝑢𝑖,𝑗

𝑓𝑖/∑𝑓𝑖,𝑗) 
) 

 

donde  u fue el número de noches que los macacos estuvieron en un área usada 

en i meses (grado de filopatria), y f es el tamaño de dicha área. Cuando el valor 

de preferencia fue cercano a 0 no hubo relación entre el área elegida para dormir 



 

49 
 

y la filopatria del área preferencia > 0 indica preferencia a dormir en esa zona, y 

preferencia < 0 indica que evita dormir en esa zona. 

 

Se investigó  la localización del área dormidero en el ámbito hogareño y 

el área núcleo. Se calculó la probabilidad binomial de que los dormideros se 

encontraran en el área núcleo (mensual y total) usando el tamaño relativo del  

ámbito hogareño y área núcleo. Para comparar la localización de las áreas 

dormideros en relación con el área de encuentro intergrupal, se usó probabilidad 

binomial usando: a) valores esperados derivados de las frecuencias observadas 

en que los encuentros ocurrieran fuera o dentro del área núcleo,  y b) valores 

esperados derivados de las frecuencias observadas del numero de noches 

pasadas dentro o fuera del área de encuentro intergrupal. Por definición, cada 

área es usada el 50% del tiempo, siendo la probabilidad 0,5 para cada área 

(Brotcorne et al. 2014). 

 

Siguendo a Albert y colaboradoes (2011), para cada noche se midió la 

distancia entre la última zona de alimentación y/o  primera zona al día siguiente 

a: a) área dormidero (distancia observada), b) el área dormidero más cercana 

(estrategia de múltiples áreas de forrajeo, Multiple Place Foraging Strategy), c) 

el área dormidero de uso frecuente más cercano (estrategia de múltiples áreas de 

forrajeo modificada), y la distancia media a todos las áreas de forrajeo 

(estrategia de área de forrajeo central,  Central Place Foraging Strategy). Se usó 

el test de rangos Wilcoxon para comparar entre cada estrategia.  

 

Finalmente se usó correlación de Spearman para estudiar la relación 

entre la hora del ocaso y crepúsculo y la entrada y salida de los dormideros.  
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     Capítulo 4    
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Patrones de actividad y dieta en la 

tropa de estudio 
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Analizamos los patrones de actividad y dieta durante doce meses desde 

julio de 2012 a junio de 2013. 

 

Patrones de actividad 

 

Para un total de 11.373 observaciones, los macacos de media (± DS) 

emplearon el 40,0 ± 7,2 % del tiempo en alimentación,  el 24,8 ± 3,7% en 

movimiento, el 23,3 ± 6,2 % en descanso, el 11,2 ± 1,8 % en actividades 

sociales y el 0,6 ± 6,2 % en otras actividades. La desviación estándar sugiere a 

que no hay gran diferencias a lo largo de año, pero si observamos los valores 

mensuales (Fig. 2), encontramos una ligera disminución de  actividad dedicada 

al descanso y un aumento de tiempo dedicado a alimentación durante la estación 

fría que es coincidente con los meses de menos productividad. 
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Alimentación 

 

Para un total de 2.725 observaciones, los macacos de media emplearon el 

50,9 ± 22,6 %  el consumo de pulpa de frutos carnosos, el 35,3 ± 21,5 % en 

semillas, el 9,1 ± 4,3% en pequeños animales y hongos movimiento y el 4,6 

±5.9% en otras fuentes de alimento. Contrariamente con los patrones de 

actividad, el tipo de alimentación presenta unas medias anuales con altos valores 

de desviación estándar, sugiriendo un cambio de tipo de alimentación a lo largo 

de año. Atendiendo a los valores mes a mes (Fig. 3) vemos que los macacos 

consumen casi exclusivamente fruta carnosa en tres los meses de alta 

productividad de fruta y disminuye en la época de baja productividad. Por su 

parte en consumo de semillas es bastante alto en la mayoría del año pero 

bastante variable y casi nulo en los tres meses de gran consumo de fruta. El 

consumo del resto de alimentos esta en baja proporción a lo largo del año, pero 

hay un notable incremento en los meses de noviembre y enero.  
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 Ranging and site fidelity in northern 

pigtailed macaques (Macaca leonina) 

over different temporal scales  
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Una vez que hemos rellenado la ausencia de 

información sobre tropas no abastecidas, vamos a ver en 

el siguiente capítulo cómo afecta la abundancia de 

comida de origen humano en los patrones de 

movimiento, filopatria  y naturaleza de las relaciones 

intergrupales. 
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Non-territorial macaques can range 

like territorial gibbons when partially 

provisioned with food  
  



 

80 
 

  



 

81 
 

 



 

82 
 



 

83 
 

 



 

84 
 

 



 

85 
 

 



 

86 
 



 

87 
 



 

88 
 

24



 

89 
 



 

90 
 

 



 

91 
 



 

92 
 

 
  



 

93 
 

 

 

 
 

Tras ver como el aprovisionamiento de comida 

humana modifica los patrones de movimiento, su 

comportamiento y relaciones intergrupales, a 

continuación vamos a estudiar su influencia en una de 

las decisiones más importantes para un animal, la 

selección de su lugar de descanso durante la noche.  

 

Durante el sueño el tono muscular disminuye y la 

capacidad de estar alerta también, luego es muy 

importante elegir un lugar que sea lo bastante seguro y a 

su vez  permita descansar convenientemente. 

 

 En el siguiente capítulo vamos a estudiar los 

factores que influyen en la selección del área dormidero 

y como se ve afectada por la presencia de comida 

humana. 
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 Exploring the multiple functions of 

sleeping sites in northern pigtailed 

macaques (Macaca leonina) 
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 Capítulo 8    
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Discusión 
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Los resultados nos sugieren que el abastecimiento parcial con comida 

humana alteran los patrones de movimiento, modifican la socioecología y el 

régimen competitivo entre grupos y así como los patrones de selección de áreas 

dormidero. Además muestran que la escala de tiempo usada en los análisis de 

los patrones de movimiento afectan considerablemente a la delineación del 

ámbito hogareño y área núcleo, lo que está en concordancia con el hecho que 

diferentes escalas de tiempo capturan distintos fenómenos (Kie et al. 2010; 

Rivrud et al. 2010). Ámbitos hogareños o áreas núcleos estimadas a partir de 

escalas de tiempo grandes (12 meses o más) pueden no incluir áreas que son 

importantes para periodos más cortos (días o semanas), ya que hay recursos que 

pueden ser utilizados para unos pocos días y estar localizados en áreas que son 

excluidas en las escalas grandes (ejemplo: ámbito hogareño anual), pero son 

cruciales para la supervivencia de los animales. Esto contradice la definición de 

área núcleo de algunos autores, los cuales consideran el área núcleo como el 

área mínima necesaria para sobrevivir y reproducirse (Buchanan et al. 1998; 

Asensio et al. 2012b); por lo tanto, la comparación con otros estudios deben 

tener en cuenta la escala usada en los análisis y el método empleado.  
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Comparación de los patrones de movimiento con estudios anteriores en 

tropas de macacos no abastecidos 

 

En general la tropa estudiada muestra un ámbito hogareño (449 ha), área 

núcleo (190 ha) y distancia diaria recorrida (2.246 m) mayor que las encontradas 

en estudios anteriores, incluso cuando estos estudios calcularon tales áreas 

usando métodos que suelen sobreestimar el tamaño. Por ejemplo, durante 133 

horas de estudio sobre dos tropas de Macaca leonina (16-33 individuos, 72% de 

la dieta se basaba en fruta) en el Noreste de la India, Choudhury (2008, 2010) 

encontró ámbitos hogareños que variaban de 83-347 ha y una distancia recorrida 

diaria de 690-2.240 m. Estos menores tamaños en los ámbitos hogareños puede 

deberse a que la mayoría de las tropas carecían de hábitos terrestres (Choudhury 

2010), mientras que en nuestra tropa de estudio este valor alcanza el 55%. 

Debido a que los hábitos arbóreos requieren más gasto energético que los 

terrestres (Rodman 1979; Carbone et al. 2005),  los animales arbóreos suelen 

moverse en áreas más pequeñas y recorrer diariamente distancias más cortas. La 

ausencia de hábitos terrestres puede ser debida también a una mayor abundancia 

de comida en los doseles altos del bosque, haciendo no necesario la búsqueda de 

comida en el substrato, o por la partición del nicho ecológico debido a la 

presencia de otras especies de macacos en la zona (Feeroz 2012). 

 

La especie filogenética más cercana a Macaca leonina es  M. nemestrina, 

ambas fueron consideradas dos subspecies hasta hace poco, no obstante, M. 

siberu es considerada la más similar en estilo de vida y ecología (Richter et al. 

2013). Estudios en ambas especies muestran también ámbitos hogareños, áreas 

núcleo y distancias diarias recorridas menores a nuestra tropa de estudio 

(Caldecott 1986; Richter et al. 2013). Las tropas de M. nemestrina estudiadas 

por Caldecott (1986; 30-55 individuos, 9% de tiempo en el suelo, 74% de fruta 
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en dieta) presentan un ámbito hogareño de 62-70 ha. Igualmente la tropa M. 

siberu estudiada por Richter y colaboradores (2013; 29 individuos, 25% de 

tiempo en suelo y 76% de fruta en dieta) también mostró un ámbito hogareño y 

área núcleo varias veces menor. Esto puede responder a la alta productividad de 

los hábitats en las regiones de estos estudios (Malasia e Indonesia; Corlett & 

Primak 2011), de manera que los macacos pueden abastecer sus requerimientos 

alimentarios usando un área menor pero más productiva (McLoughlin et al. 

2000; Li & Rogers 2005; Potts et al. 2011). 

 

 

Efecto del abastecimiento de comida en los patrones de movimiento y 

filopatria en Macaca leonina 

 

Tamaño de área usada 

 

La tropa semiabastecida muestra un patrón de movimiento menor que la 

no aprovisionada y el tamaño de tropa es considerablemente menor, además, una 

proporción importante de su dieta es obtenida de recursos humanos (30-39 

individuos, el 28% alimento humano en dieta). Un menor tamaño de grupo 

puede requerir un área más reducida para alcanzar sus necesidades nutricionales 

y un menor esfuerzo para coordinar el viaje simultaneo de una tropa mayor 

(Olupot et al. 1994; Janson & Goldsmith 1995, pero ver Chapman & Chapman 

2000; Dias & Strier 2003). Sin embargo, varios estudios han demostrado que la 

presencia de comida humana en lugares fijos (cubos de basura, casas, carreteras) 

hace que los macacos semiabastecidos no necesiten viajar lejos en busca de 

comida natural, teniendo un ámbito hogareño y área núcleo más pequeños y 

recorriendo diariamente distancias más cortas (Altman & Muruthi 1988; Boutin 

1990; Wheatley et al.1996; Monadjem & Perrin 1998; Saj et al.1999; Kreiter & 
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Wise 2001). Por el contrario, si los recursos están dispersos en varias áreas estos 

parámetros pueden incrementarse (Marriott 1988;  Unwin & Smith 2010; Sha & 

Hanya 2013). 

 

Filopatria 

 

Independientemente de la escala temporal, los macacos no abastecidos 

muestran una filopatria baja para el ámbito hogareño y área núcleo. Las área con 

mayor índice de filopatria son aquellas cercanas a las áreas dormidero más 

usadas, lo que probablemente es debido a que los macacos suelen alimentarse en 

áreas cercanas en las horas previas a dormir. Al no ser territoriales no tienen la 

necesidad de patrullar los bordes de su ámbito hogareño, la baja filopatria 

asociada a la carente necesidad de patrullar nos hace pensar que sus 

movimientos reflejan la fluctuación espacio-temporal de los recursos. El alto 

número de individuos por tropa y el hecho de que no suelen visitar áreas que han 

sido explotadas en días anteriores, nos sugiere que los parches de comida son 

rápidamente agotados y es más ventajoso buscar otro nuevo (Stephens & Krebs 

1986), por lo tanto, están forzados a estar constantemente en busca de nuevos 

parches de alimentos  (Wrangham et al. 1993). Como otros cercopitecinos que 

viven en grupos numerosos, las tropas de Macaca leonina suelen dispersarse en 

pequeñas unidades en sus desplazamientos, usando distintos niveles de bosque 

para alimentarse simultáneamente de una amplia gama de recursos (Caldecott 

1986; Agetsuma 1995; Caldecott et al. 1996; Choudhury 2008) y así evitar la 

competición alimentaria dentro del grupo. Además, mientras están en 

movimiento, mantienen el contacto con llamadas vocales y pueden informar a 

otros individuos de la localización de recursos importantes de alimentos (Obs. 

Pers.). Otra manera observada de obtener información de otros individuos es 

olfatear la boca (Macaca tonkeana, Riley, 2005).  



 

127 
 

Por el contrario la tropa semiabastecida presenta unos valores de 

filopatria mucho más altos y frecuentemente usa los mismos parches de 

alimento durante días consecutivos (Albert et al. 2013b), esto puede ser 

explicado por el menor número de individuos y a que obtienen un suplemento 

alimentario de la comida humana, tardando más en agotar los parches. Esta 

filopatria está ligada principalmente a áreas donde se encuentran localizadas las 

infraestructuras humanas y por tanto el aprovisionamiento de comida no natural. 

Esta alta filopatria se explica mejor por la abundancia de comida humana 

disponible (usando como indicador el número mensual de visitantes al parque) 

que por la abundancia de comida natural (índice de abundancia de alimento, 

Food abundace Index, FAI).  

 

La predictibilidad de encontrar comida humana en un área pequeña (20 

ha) hace los recursos defendibles, aumenta la densidad de macacos y la 

filopatria al mismo grado que una especie territorial como los gibones. Sin 

embargo, si los mayores índices de filopatria en gibones ocurren en las zonas 

cercanas a los bordes de su territorio, en la tropa semiabastecida ocurre en las 

zonas humanas, situada en el centro de su ámbito hogareño. Este uso intensivo 

de gran parte de su ámbito hogareño crea un área núcleo desproporcionalmente 

grande. 

 

 

Estacionalidad de los patrones de movimiento  

  
Los tamaños mensuales del ámbito hogareño y área núcleo no fueron 

diferentes entre los periodos de abundancia y escasez de fruta. Sin embargo, a 

escala diaria, el ámbito hogareño y la distancia diaria recorrida  fueron mayores 

durante el periodo de abundancia de fruta, lo que apoya la idea de que la 
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abundancia general de recursos influye en los patrones diarios de movimiento. 

Estas diferencias podrían ser también consecuencia de que en el periodo de 

mayor abundancia de fruta los días son más largos y, lógicamente, la distancia 

recorrida podría incrementarse (Gerber et al. 2012), pero la distancia recorrida 

fue mayor incluso controlando esa diferencia en la duración de los días.  Esto 

sugiere que la abundancia de fruta debe ser el factor principal que controla la 

distancia recorrida diariamente.  

 

Se podría esperar que en días sucesivos, a mayor abundancia de fruta los 

macacos revisitaran el mismo parche de alimento más a menudo que durante la 

época de escasez (Cebus sp.; Terborgh 1983);  sin embargo, esto no se produjo. 

La ausencia de esta diferencia podría deberse a que existen otros componentes 

nutricionales importantes además de la fruta, como por ejemplo el aporte 

proteico de pequeños animales (invertebrados, pequeños reptiles, huevos y 

pollos de paseriformes). Aunque esto solo constituya el 10% de la dieta, son un 

recurso que requiere un considerable tiempo y un esfuerzo de búsqueda en áreas 

específicas (Terborgh 1983; Crompton & Andau 1986). Además, esta actividad 

es esporádica y críptica, por lo que puede ser subestimada en nuestros 

resultados. Finalmente es también posible que fenómenos estocásticos y el 

pequeño tamaño de muestra produzcan errores en nuestros resultados. 

 

Los animales pueden responder a los periodos de escasez de comida de 

dos maneras: incrementando el rango de movilidad para obtener recursos 

adicionales (estrategia de maximización energética; Li & Rogers 2005; Hanya et 

al. 2006) o disminuyendo su rango de movilidad para ahorrar energía  (estrategia 

de minimización energética; Strier  1992; Fan et al. 2008). Albert y 

colaboradores (2013b) predicen que, debido a ser semiterrestres, tropas no 

abastecidas de Macaca leonina usarían una estrategia de maximización 
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energética como otros Cercopitécidos (Chlorocebus pygerythrus: Barrett 2005), 

sin embargo la tropa estudiada parece seguir una  estrategia de minimización 

energética, también observada en otros primates como Pan troglodites 

(Wrangham 1977), Nomascus concolor e Hylobates sp. (Raemaekers 1980; Fan 

et al. 2008), Alouatta palliata  (Milton 1980) y Macaca fuscata (Hanya et al. 

2006). 

 

 

Territorialidad 

 

Además de la similitud anteriormente vista en los patrones de filopatria 

entre la tropa semiabastecida y gibones, la tropa no aprovisionada presenta un 

índice de capacidad de defender su territorio como es esperado en animales no 

territoriales, por el contrario, la tropa semiabastecida presenta un índice 

correspondiente a animales territoriales. Este índice de territorialidad no mide si 

un animal es territorial o no, sino si se mueve como es esperado para una 

especie territorial. El índice usa los patrones de movimiento (tamaño de ámbito 

hogareño y distancia diaria recorrida) para comprobar la capacidad que tienen 

los animales de patrullar sus fronteras. Por otro lado, la tropa semiabastecida 

mostró más agresividad hacia tropas vecinas que la tropa no aprovisionada. En 

animales no territoriales los encuentros entre grupos usualmente implican 

evitación y/o tolerancia (Cercocebus albigena: Waser 1976; Alouatta seniculus: 

Sekulic 1982; Cebus apella: Terborgh 1983; Macaca nemestrina: Caldecott 

1986; M. leonina: Choudhury 2008). Encuentros agresivos en especies no 

territoriales pueden ocurrir en un contexto ocasional de acumulación de recursos 

importantes (M. mulatta: Southwick et al. 1965 and Lindburg 1977; M. fuscata: 

Kawanaka 1973), pero si estos recursos importantes ocurren durante un tiempo 

prolongado y de manera económicamente defendible, como en el caso de la 



 

130 
 

tropa semiabastecida, la territorialidad puede emerger (Oates 1987). En 

resumen, considerando que la territorialidad es una forma de competición en la 

que los recursos son defendibles y para ello se defiende el área donde se 

encuentran (Brown & Orians 1970),  nuestros resultados indican que cambios en 

la distribución de alimentos pueden substancialmente alterar los patrones 

naturales de animales no territoriales, como son los patrones de movimiento y 

comportamiento, a aquellos patrones presentes en especies territoriales. 

 

 

Factores que afectan en la selección de las áreas dormideros en la tropa no 

abastecida de Macaca leonina 

 

Depredación  

 

Los patrones en la selección de la tropa estudiada son altamente 

coincidentes con la función de evitar ser depredado (Anderson 1998). Como en 

otros primates, la tropa usó numerosas áreas dormidero y alternó su uso 

frecuentemente y solo ocasionalmente su reuso fue en días consecutivos (Ateles 

geoffroyi: Chapman 1989; Cebus apella: Zhang 1995; Colobus guereza: Von 

Hippel 1998;  Hylobates pileatus: Phoonjampa et al. 2010; Nomascus nasatus: 

Fei et al. 2012). Este patrón de selección reduce el olor que pueda dar pista de su 

presencia a depredadores (Reichard 1998). El reuso irregular de las áreas 

dormidero también ayuda a evitar el contagio de parásitos y mantener la higiene 

(Hausfater & Maede 1982; Nagel 1973; Reichard 1998). Las áreas dormidero 

más usadas y aquellas que ocasionalmente fueron usadas en dos noches 

consecutivas, se encontraban localizadas en las áreas mejor conocidas por la 

tropa (área núcleo y áreas de mayor filopatria), lo que podría ayudar a conocer 

mejor las posibles rutas de escape y advertir la presencia de depredadores (Dow 
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& Fredga 1983; Di Bitetti et al. 2000). Un mayor apoyo a la estrategia 

antidepredadora es el hecho que casi la mitad de las noches pasadas al lado del 

curso del río fueron en las áreas dormidero más usadas. Es posible que dormir 

en árboles adosados al curso del río proporcione una protección extra ante el 

ataque de depredadores (Fittinghoff & Lindburg 1980; van Schaik et al. 1996; 

Matsuda et al. 2008ab, 2011; Albert et al. 2011; Brotcorne et al. 2014). Si una 

cara del área dormidero pega al río se reduce el área que debe ser vigilada, ya 

que la mayoría de depredadores terrestres no pueden acceder al dormidero desde 

un río de 10-25 m de ancho y 1-2 m de profundidad, lo que tampoco facilita la 

conexión de ramas entre árboles de caras opuestas del río. Además, dormir en 

ramas cerca o sobre el río reduce la pérdida de energía durante la noche, ya que 

las temperaturas allí son más cálidas que en zonas lejos de ambientes ribereños 

(van Schaik et al. 1996), por ello los refugios ribereños pueden proporcionar una 

doble función. 

 

El comportamiento previo de entrada al dormidero también puede 

minimizar ser detectados por los depredadores, por ello varios primates 

muestran un comportamiento de vigilancia con movimientos rápidos y 

silenciosos cuando se dirigen al área dormidero (Pan troglodytes: Nissen 1931; 

Eythrocebus patas: Hall 1967; Saguinus oedipus: Dawson 1979; Hylobates lar: 

Reichard 1998; S. midas midas: Day and Elwood 1999; S. mixtax and S. 

fuscicollis: Smith et al. 2007; H. pileatus: Phoonjampa et al. 2010; Cacajao 

melanocephalus ouakary: Barnett et al. 2012; Nomascus nasutus: Fei et al. 

2012). Este comportamiento a veces fue observado en nuestra tropa, por el 

contrario peleas y gritos entre miembros del grupo fueron frecuentes (Obs. 

Pers.), hecho también observado en Macaca fascicularis (Brotcorne et al. 2014). 

Este comportamiento críptico puede ser menos importante en primates que 

viven en grupos grandes (Heymann 1995) que en grupos pequeños, debido a que 
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viviendo en grupos grandes hay más probabilidad de detectar depredadores (van 

Schaik et al. 1983). Como Albert y colaboradores (2011), en nuestro estudio 

observamos que los macacos suelen alertar la presencia de depredadores 

(pitones, leopardo moteados y rapaces) a otros miembros de la tropa gritando y 

moviendo ramas.    

 

Interacción con otros grupos de Macaca leonina 

 

La mayoría de los encuentros con otros grupos fueron localizados fuera 

del área núcleo. Sin embargo, existe un gran solapamiento entre el área de 

encuentros y las áreas núcleo próximas al río (Fig. 3a, Capítulo 7). De hecho,  

cuatro de las cinco áreas dormideros usadas con más frecuencia se encuentran 

en esta área de solapamiento. Esta aparente contradicción puede deberse a que 

en el ámbito hogareño es 10 veces mayor que en el área núcleo y puede explicar 

el acúmulo de localizaciones de encuentro en el área núcleo en comparación con 

el ámbito hogareño. Sin embargo, en general, la tropa durmió fuera del área 

núcleo más de lo esperado por azar, posiblemente para evitar la posibilidad de 

heridas durante estos encuentros  (Wrangham et al. 2007). 

 

El uso de un gran número de áreas dormidero nos indicaría la existencia 

de un elevado número de estas áreas en el bosque y consiguientemente poca 

competición por ellas. Sin embargo, la agresividad observada en estas áreas 

durante los encuentros previos a la noche, nos sugiere competencia por este 

recurso y ello una baja disponibilidad de áreas dormidero adecuadas en términos 

de protección antidepredadora, eficiencia alimentaria y otra posible 

característica. Esto puede explicar el hecho que algunas veces las tropas se 

separan en dos áreas dormideros para pasar la noche, aunque también la 

agresividad en los encuentros podría ser para evitar cópulas extragrupales. 
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Cercanía a áreas de alimentación  

 

La tropa frecuentemente durmió cerca de la primera o última zona de 

alimentación, lo que apoya la hipótesis alimentaria. Sin embargo, como en otros 

estudios que también apoyan dicha hipótesis (Chapman et al. 1989; Albert et al. 

2011; Smith et al. 2007), la distancia media observada desde el área dormidero a 

la última o primera zona de alimentación fue mayor que a la del área dormidero 

más cercana. No obstante el 77% de las noches eligieron el área dormidero más 

cercana, haciendo que la elección observada se ajuste mejor a una estrategia de 

múltiples áreas de alimentación (Multiple Central Place Foraging, McLaughlin 

& Montgomerie 1989) que a otras estrategias propuestas. El gran tamaño del 

ámbito hogareño de la tropa, el alto número de áreas dormidero dispersas en él y 

la alta desviación estándar de las distancias observadas, incrementa la 

probabilidad de que otra área dormidero esté más cerca que la elegida, haciendo 

que las distancias medias no sean consistentes estadísticamente con la 

interpretación dada. Además estas diferencias pueden explicarse también por la 

estrategia de forrajeo usada por los macacos (Caldecott 1986; Agetsuma 1995; 

Choudhury 2008) y que discutimos anteriormente. Esta manera de forrajeo, 

donde los individuos del grupo se dispersan en una área extensa para alimentase, 

hace que no siempre fuera posible observar a todos los individuos del grupo y, 

por ello, perder la localización de áreas de alimentación (particularmente la 

última o primera) y  de esta manera estimar erróneamente la distancia al área 

dormidero. 

 

Como vimos, la tropa no suele revisitar áreas de alimentación que han 

sido explotadas en días previos, esto puede hacer que los macacos decidan 

dormir lejos de su última zona de alimentación para explotar otra zona del 
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bosque al día siguiente o porque prefieren dormir en un área dormidero 

conocida. La estrategia de múltiples áreas de alimentación presupone el uso de 

la misma área dormidero hasta que los parches de alimentación han sido 

agotados (Chapman et al. 1989), pero nuestra tropa nunca usó la misma área 

dormidero consecutivamente más de dos días, por lo que deducimos que la tropa 

agota los parches de alimentación en un solo día o que no sigue estrictamente 

dicha estrategia debido a otros factores, como por ejemplo evitar depredadores. 

 

Albert y colaboradores (2011) también concluyen que la tropa 

semiabastecida sigue una estrategia de múltiples áreas de alimentación. En este 

estudio la tropa usó 16 áreas dormidero, de las cuales cuatro fueron usadas el 

71% de las noches. Estas cuatro áreas dormidero se encuentran agrupadas por 

parejas y localizadas en una pequeña área adyacente a las instalaciones 

humanas, distanciadas entre ellas 50-250 m. Contrariamente a lo que los autores 

concluyen, y atendiendo al área usada por la tropa no abastecida, sugerimos que 

la tropa semiabastecida se ajusta mejor a una estrategia de área central de 

forrajeo (Central Place Foraging Strategy, Orians & Pearson 1979). Debido a 

que el movimiento de esta tropa se centra principalmente es un área humana 

donde tiene acceso a abundante comida, moverse en derredor de un área con 

alimento altamente energético es  muy rentable, por lo que  usar principalmente 

las áreas dormideros localizados en un área pequeña es una estrategia ventajosa. 

 

  

Influencia del fotoperiodo 

 

 Encontramos una alta correlación entre la hora de amanecer-anochecer y 

la salida-entrada de individuos en el área dormidero. De media la tropa estaba 

12 h 32 min en sus áreas dormidero, lo que es considerablemente poco si se 
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compara con otras especies de primates simpátridas en el área de estudio (14 h 

00 min-17 h 00 min en Hylobates lar: Reichard 1998; 11 h 45 min-17 h 06 min 

en H. pileatus: Phoonjampa et al. 2010) y otros primates en otros lugares  (15 h 

46 min-16 h 12 min en Sanguinus fuscicollis and S. mystax: Smith et al. 2007; 

11 h 48 min-16 h 48 min en Nomascus nasutus: Fei et al. 2012). Las diferencias 

pueden corresponder a las distintas estrategias de alimentación o 

antidepredadora usadas por las distintas especies, como por ejemplo llegar al 

dormidero antes que los depredadores nocturnos estén activos (Anderson 2000; 

Fan & Jiang 2008). Además, especies que viven en grupos numerosos pueden 

detectar más eficientemente depredadores que los grupos poco numerosos (van 

Schaik et al. 1983), lo que significa que los macacos pueden estar activos por 

más tiempo que los gibones en el mismo hábitat. La tropa entra en el área 

dormidero unos minutos antes de anochecer y salen minutos después de 

amanecer, lo que se ajusta a una estrategia para maximizar el tiempo de 

alimentación, como en otras especies de primates  (Cacajao calvus ucayalii: 

Swanson-Ward and Chism 2003; C. melanocephalus ouakary: Barnett et al. 

2012; Macaca fascicularis: Brotcorne et al. 2014). 

 

Albert y colaboradores (2011) encontraron que la tropa semiabastecida 

pasaba 37 min menos tiempo en su área dormidero (11 h 55 min ± SD 43 min) 

que la no abastecida. Las áreas dormidero de la tropa de Albert y colaboradores 

se localizan en áreas abiertas, cercanas a instalaciones humanas y a luz artificial, 

lo que permite a los macacos permanecer activos más tiempo y probablemente 

facilitar la detección de depredadores en comparación con la tropas que duermen 

en áreas boscosas. 
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Selección de áreas dormidero en hábitats modificados por el hombre 

 

 El número de áreas dormidero usadas, su distribución y patrones de 

reuso de la tropa no abastecida, contrasta significativamente con los patrones 

encontrados en primates que viven en áreas de perturbación humana (Macaca 

leonina: Albert et al. 2013; M. fascicularis: Brotcorne et al. 2014). Algunos 

primates generalistas parecen estar atraídos por las áreas bordes (entre hábitats 

modificados por el ser humano y hábitat de bosque), donde la comida humana y 

natural está disponible (Saj et al. 1999; Sapolsky & Share 2004; Gumert et al. 

2011; Sha & Hanya 2013; Albert et al. 2013; Brotcorne et al. 2014) y 

aparentemente prefieren dormir cerca de estas áreas (Papio cynocephalus: 

Muruthi et al. 1991; M. radiata: Ramakrishnan & Coss 2001; M. leonina: Albert 

et al. 2011). Las ventajas de esta selección son (1) comida humana hipercalórica 

y fácilmente accesible, que puede proporcionar beneficios nutricionales, 

especialmente en la época de escasez de alimento (M. fascicularis: Brotcorne et 

al. 2014; pero ver, Sapolsky & Else 1987; Engel et al. 2002); (2) mejor 

visibilidad, lo que mejora la detección del acercamiento de depredadores 

terrestres (Brotcorne et al. 2014); y (3) baja presión depredadora (Ramakrishnan 

& Coss 2001; Isabell & Young 1993; pero ver, Khamcha & Sukumal 2009). No 

obstante, esta preferencia a vivir en el borde del bosque cerca del hábitat 

modificado por el hombre, puede resultar en una menor disponibilidad de áreas 

dormidero y de peor calidad debido a la presencia de carreteras y edificios. Los 

macacos tienden a usar como árboles dormideros aquellos que tienen un 

diámetro de tronco mayor (Albert et al. 211). Brotcorne y colaboradores (2014) 

encontraron en el ámbito hogareño de una tropa semiabastecida de M. 

fascicularis, que los árboles que rodean a las instalaciones humanas poseen 

menor diámetro que aquellos dentro del bosque. En términos de calidad de 
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hábitat futura, un reuso intensivo de áreas dormideros puede incrementar la 

deposición de semillas en un área pequeña  (González-Zamora et al. 2012), y 

reducir la supervivencia de las semillas y plántulas (Russo & Augspurger 2004) 

al atraer agentes bióticos que son mortales para ellos, como roedores e insectos 

(Janzen 1971; Howe 1989; Chauvet et al. 2004; Bravo 2012). 

 

 

Implicaciones en la conservación 

  

El establecimiento de áreas naturales protegidas y su manejo crea una 

interfaz de áreas interconectadas donde se producen la interacción entre 

humanos, fauna y flora salvaje. Esto afecta a los elementos en los que los 

modelos sociecológicos están basados (e.g. distribución y abundancia de 

alimento; Fuentes 2006). El género Macaca está particularmente bien adaptado 

a los ambientes modificados por el hombre, sin embargo, efectos negativos 

pueden aflorar en sus poblaciones y en el ecosistema. Los animales 

dependientes de comida humana, como la tropa de macacos semiabastecida del 

estudio, están en contacto con el ser humano, lo que puede acarrear 

consecuencias demográficas para los animales y para el bienestar humano. Los 

patógenos pueden ser transmitidos bidireccionalmente entre primates humanos y 

no humanos (Engel et al. 2002; Wolfe et al. 2004; Rouquet et al. 2005). Un 

ejemplo se dio en una población de babuinos, donde se produjo una gran 

mortalidad por la tuberculosis bovina trasmitida a aquellos animales que solían 

comer restos de comida de la basura (Sapolsky & Else 1987). Animales que 

pasan largos periodos en los márgenes de las carreteras esperando el 

aprovisionamiento de comida a menudo son atropellados  (Per. Obs.; Kanurai 

2004; Mallapur 2013; Sha & Hayna 2013). 
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 Los macacos son uno de los últimos grandes dispersores de semillas 

que permanecen en los hábitats modificados del sudeste de Asia (Corlett 1998; 

Lucas & Corlett 1998; Albert et al. 2013c). Como la fruta es parte importante de 

la dieta de Macaca leonina, las tropas están compuestas por numerosos 

individuos que recorren grandes distancias diariamente cubriendo grandes áreas. 

Esto resulta en que gran cantidad de semillas son dispersadas sobre extensas  

áreas y distintos tipos de hábitats. Sin embargo tropas semiabastecidas reducen 

sus ámbitos hogareños, recorren menos distancias diariamente y usan pocas 

áreas dormidero, reduciendo así el efecto positivo de los macacos en su 

ecosistema.  Además tropas semiabastecidas dispersan semillas a distancias más 

cortas y a lugares donde la germinación o supervivencia de la plántula no es 

viable (e.g. carretera, tejados) o incluso pueden dispersar especies no autóctonas  

e invasivas que están presentes en la zona de borde (e.g. Syzyginum cumini, 

Solanum melongena). Macaca leonina es conocida por ser uno de los 

principales depredadores de huevos y pollos de paseriforme (Pierce & 

Pobprasert 2013), la alta densidad de macacos en un área pequeña puede afectar 

al éxito reproductor de estas aves. En resumen, el abastecimiento directo o 

indirecto de comida humana tiene otras repercusiones más allá, como la 

obesidad animal y envenenamiento,  y finalmente puede afectar también a los 

patrones geográficos, de regeneración y diversidad de animales y plantas. El 

manejo de áreas protegidas debe considerar estás posibilidades para el 

tratamiento de las basuras producidas y para el establecimiento de reglas que 

eviten el aprovisionamiento de fauna salvaje. 
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Nuevo método del cálculo del índice de filopatria y estimación de ámbito 

hogareño 

 

 Usamos un índice para calcular la filopatria, que es un complemento al 

método gráfico de Ramos-Fernández y colaboradores (2013), el índice 

cuantifica la filopatria y permite la comparación entre especies, grupos o 

diferentes periodos. Este índice de filopatria puede ser usado para investigar el 

uso del hábitat (o áreas dormidero en nuestro caso), ya que permite asociar 

distintos tipos de hábitat a un grado de uso de un área en particular. 

 

Finalmente el método “Characteristic Hull Polygons with Hot Spot”, 

creado y usado como parte de esta tesis, ofrece algunas ventajas en la 

identificación de los ámbitos hogareños y áreas núcleo, sin los potenciales 

inconvenientes intrínsecos de otros métodos comúnmente usados (Maximun 

Convex Polygons y Kernels). Maximun Convex Polygons, usualmente incluye 

grandes áreas donde los animales nunca han estado y no ofrece información del 

uso del espacio (Powell, 2000). Por otra parte, la precisión del método Kernel 

depende de la forma, la homogeneidad de la distribución de las localizaciones y 

de un factor de suavizado de la forma (smoothing factor) (Girard et al. 2002; 

Hemson et al. 2005; Row & Blouin-Demers 2006; Mitchell & Powell 2008; 

Downs & Horner 2009; Downs et al. 2008, 2012), además su única asunción 

dice que las localizaciones deben ser independientes y estar idénticamente 

distribuidas en el espacio, hecho que a menudo es violado por la propia 

naturaleza del movimiento animal.  
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Conclusiones 
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Los resultados sostienen que la abundancia de comida rige los patrones 

de movimiento de Macaca leonina en su hábitat natural. Un aprovisionamiento 

parcial de  comida de origen humano, en lugares fijos y de manera predecible en 

el tiempo, no solo modifica los patrones de movimiento sino que modula la 

socioecología de grupo, las interacciones con los grupos vecinos de congéneres 

y los patrones de elección de un recurso tan importante como son las áreas 

dormidero.  

 

Las conclusiones  extraídas se  pueden  concretar en: 

 

(1)      El método propuesto en la tesis “Characteristic Hull Polygons 

with Hot Spot”, incluye un análisis geoestadístico que perfecciona el 

“Characteristic Hull Polygons” (Down et al. 2009), 

proporcionándole significanción estadística en la delineación de los 

ámbitos hogareños y áreas núcleo, sin los potenciales inconvenientes 

intrínsecos de otros métodos comúnmente usados.  

 

(2)      El índice desarrollado en este trabajo para calcular la filopatria, 

complementa notablemente al método gráfico de Ramos-Fernández y 
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colaboradores (2013), el cuál carecía de una cuantificación que 

permitiera comparaciones estadísticas del uso del espacio. 

 

(3)      La tropa no aprovisionada posee ámbitos hogareños mayores y 

viajan diariamente más que la semiabastecida. Estos patrones de 

movimiento y su alimentación, principalmente frugívora, hacen de la 

especie un importante dispersor de semillas en su ecosistema. 

 

(4)      La tropa no abastecida reduce el ámbito hogareño y la distancia 

viajada cada día durante los periodos de escasez de alimento, 

mostrando una estrategia de minimización energética.   

 

(5)      Los patrones de movimiento y la filopatria de ambas tropas están 

regidas por la distribución de los recursos alimentarios. Recursos 

dispersos y no predecibles, como los naturales, provocan baja 

filopatria; contrariamente,  recursos de aparición temporal predecible 

y localizados, como los alimentos de origen humano, producen una 

alta filopatria tal como ocurre en especies territoriales como los 

gibones. 

 

(6)      La existencia de recursos de alto valor energético que se 

encuentran  localizados en un área pequeña y pueden ser defendidos, 

alteran el régimen competitivo entre grupos y hacen aflorar rasgos de 

territorialidad en la tropa parcialmente abastecida. 

 

(7)      El patrón seguido en el uso de las áreas dormidero de Macaca 

leonina parece ser un balance entre una estrategia antidepredadora  y 

maximizar su eficiencia en la búsqueda de alimento;  sin embargo 
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también podría ser una respuesta con la que evitar el contagio de 

patógenos. 

 

(8)      El alto grado de agresión observado entre tropas cuando se 

producen encuentros en las áreas dormideros al anochecer, sugiere 

que las áreas dormideros adecuadas son poco abundantes y son por 

tanto un recurso apreciado.  

 

(9)      Macaca leonina ajusta su periodo de actividad a la variación 

estacional en la duración del día, lo que le permite optimizar su 

estrategia de forrajeo. 

 

(10) El abastecimiento de comida altera los patrones de utilización de 

las aéreas dormidero, haciendo que la tropa semiabastecida use pocas 

áreas dormidero y las reutilice con más frecuencia. 

 
(11) El aprovisionamiento de tropas de Macaca leonina en PNKY, 

produce muertes por atropello de animales cerca de la carretera, se 

crean conflictos macaco-humano donde los macacos roban comida y 

producen destrozos en infraestructuras. Por este motivo las 

autoridades del parque están capturando y exterminando algunos 

individuos de tropas próximas a lugares humanos. 

 
(12) El abastecimiento de comida limita la función de Macaca leonina 

como dispersores de semillas e incrementa la depredación en ciertas 

especies de aves. 
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(13) Se constata que el abastecimiento directo o indirecto de comida 

humana tiene gran variedad de repercusiones, por lo que el manejo 

de áreas protegidas debe considerar estas posibilidades para el 

tratamiento de las basuras producidas y para el establecimiento de 

reglas y educación  que eviten el aprovisionamiento directo o 

indirecto de fauna. 
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