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  Resumen


  Uno de los aspectos relevantes que deben considerarse cuando se quieren comprender los fenotipos existentes entre los primates vivientes es entender la importancia de la filogenia en la variabilidad del comportamiento del orden. Por tanto, en este ensayo comenzamos a explorar la relación entre la filogenia y el comportamiento y las posibles restricciones que ésta ofrece a la expresión de comportamientos. Para ello, se realizó una amplia revisón teórica del tópico y se revisaron cinco géneros de primates neotropicales Alouatta, Saguinus, Sapajus, Cebus y Saimiri, tomando las tres últimas especies como grupo superior: Cebinae. Se compararon variables características de los géneros como el tamaño del grupo, el número de hembras reproductoras, los patrones de filopatría/dispersión, el ámbito hogareño, la preferencia del hábitat, la cognición, el comportamiento alimentario, el comportamiento locomotor y el periodo de gestación. La comparación indicó que algunas variables son más conservadoras que otras en los diferentes grupos considerados y, por tanto, determinadas por la filogenia. Estos resultados sugieren que es necesario comprender la filogenia, ya que ofrece la oportunidad de identificar patrones de comportamiento que son conservadores en un organismo, y discrimina aquellos que son adaptaciones en función del entorno donde habitan.
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  Abstract


  Nonhuman primates exhibit variable phenotypes. In this regard it is important to take into account the role played by phylogeny in the variability of the behaviors expressed by living primates. Therefore, in this essay, we explored the relationship between phylogeny and behavior, and the possible restrictions that it offers to the expression of behaviors. For this, we conduct an ample revision of the topic and chose five genera of Neotropical primates Alouatta, Saguinus, Sapajus, Cebus and Saimiri, taking the last three species as an upper group: Cebinae. We did a literature review on characteristic variables of each group including group size, number of breeding females, philopatry/dispersion patterns, home range, habitat preference, cognition, dietary behavior, locomotor behavior, and gestation. Our results suggested that some variables are more conserved than others in the different groups considered, and therefore, determined by phylogeny. These results suggest that it is necessary to understand the phylogeny to interpret behaviors. Consecuently, phylogeny offers the opportunity to identify patterns of behavior that are conservative in an organism, and discriminates those that are adaptations to the habitas where they live.
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  Introducción


  Entender los procesos evolutivos del Orden Primates es cada vez más imperativo para la cabal comprensión de la disciplina primatológica. Para ello, es fundamental entender el rol que cumple la filogenia en los primates y así poder modelar y someter a prueba hipótesis en torno a la variabilidad del comportamiento de este orden, al cual nosotros, los seres humanos, pertenecemos. Ante tales inquietudes, vale preguntar: ¿Cuál es la relación entre la filogenia y el comportamiento? ¿Hasta qué punto la filogenia nos restringe o nos ayuda a interpretar el comportamiento? ¿El comportamiento nos ayuda a entender la filogenia (puede usarse como parte de un estudio filogenético) o debería ser visto como elemento independiente?


  Para evaluar este esfuerzo disciplinario de comprender la interacción entre comportamiento y filogenia pueden considerarse como proxies aspectos del comportamiento, por ejemplo el tamaño y la cohesión grupales, el número de hembras reproductoras, los patrones de filopatría, el uso del espacio (entre los que se incluyen rango y preferencia o flexibilidad del hábitat) y la cognición. Además, si bien el tema es amplio y aplicable a todos los primates, en este estudio se limita a los grupos Alouatta, Saguinus, Cebus/Sapajus y Saimiri y a la subfamilia Cebinae, no sólo por ser de interés regional al ser primates neotropicales, sino porque aspectos de su biología que pueden estar vinculados con aspectos conservativos (filogenia) intrínsecos de cada género o determinados por el ambiente, es decir, por factores externos al genotipo y fenotipo, y que aún no han sido comparados.


  Aspectos teóricos en la relación entre filogenia

  y comportamiento con énfasis en el estudio de primates


  Como indicó Wenzel (1992), hay pocos trabajos que abordan la conjunción de filogenia y comportamiento. Este autor sugiere que entre los conductistas, la mayoría de las obras están interesadas en el proceso de cómo se expresa el comportamiento; por el contrario, los filogenistas enfatizan el uso de rasgos compartidos para crear su reconstrucción esquemática. La falta de comunicación entre ambos grupos académicos está latente, curiosamente, cuando se sabe que “los personajes conductuales fueron críticos para definir o apoyar un esquema filogenético” (Wenzel op. cit.: 362). Esa falta de comunicación, indicada hace más de dos décadas, aún sigue vigente. Harvey y Purvis (1991) sugirieron que los métodos comparativos son útiles para relacionar la ecología y el comportamiento con la reconstrucción filogenética. Las intersecciones del conservadurismo de nicho filogenético (o inercia filogenética) y las respuestas fenotípicas a factores selectivos son herramientas útiles, -como se verá más adelante-, para reconstruir la relación entre el comportamiento y la filogenia. Westoby et al. (1995) indicaron que la relación entre la filogenia y la ecología (y el comportamiento) es muy estrecha. La variación de rasgos de los organismos, incluida la organización social, a través del tiempo está correlacionada (“restringida”) con la filogenia y se mantiene ecológicamente en la actualidad. En otras palabras, estos autores sugirieron que la filogenia y la ecología, incluida la ecología del comportamiento, pueden observarse de manera estrecha y complementaria en la evaluación de la variación de los rasgos, y no como unidades de análisis exclusivas o separadas para comprender la biología de un organismo. Además, agregaron que la restricción o inercia filogenética está intrínsecamente asociada con el marco de tiempo, por lo que la “similitud del rasgo actual entre especies se atribuye al ancestro común pasado” (Westoby et al. op. cit.: 533). A propósito del punto anterior, Ackerly y Donoghue (1995) sugirieron que la “restricción filogenética” generalmente se considera como la invocación para explicar la falta del cambio evolutivo en los organismos. Propusieron que la falta de cambio evolutivo expresada en la ausencia de variación en el comportamiento -y la ecología-, podría explicarse por 1) la ausencia de variación genética sustancial o 2) la selección estabilizadora (estasis).


  Nunn y Barton (2001) resumieron la relevancia de incorporar la filogenia en el estudio de la ecología y el comportamiento con énfasis en estudios de primates. Plantearon que, 1) la filogenia permite la identificación de puntos de datos independientes, y para controlar el grado en que la expresión de los rasgos se debe a la herencia de antepasados comunes en lugar de los orígenes independientes; 2) la filogenia permite entender si existe correspondencia en la evolución del rasgo; y 3) debido a que diferentes confounding variables en morfología, comportamiento y ecología están presentes en estudios comparativos, la adición de filogenia minimiza el efecto de uso inadecuado de tales variables.


  Además, Nunn y Barton (op. cit.) sugieren que los rasgos continuos están correlacionados con la filogenia de un organismo dado. Así que argumentaron que la expresión de un rasgo -incluso con una gran cantidad de variación intraespecífica-, como el tamaño del grupo, se debe a la filogenia, aún cuando presenta una baja correlación filogenética. Este es un tema álgido, en particular cuando los datos de comportamiento están en juego, porque puede “violar el supuesto de contraste independiente” (Nunn y Barton op. cit.: 93). Parece un problema todavía no resuelto, pero se pueden establecer algunas aproximaciones, como se observará en los casos de estudio (véase abajo). Por lo tanto, estos autores sugirieron que el estudio de la filogenia y el comportamiento debería integrarse, teniendo en cuenta que ambos estudios, filogenéticos y no filogenéticos, son informativos. Sin embargo, argumentaron que cuando se obtienen resultados contrastantes la explicación filogenética puede ser priorizada debido a la presencia potencial de confounding variables.


  Probablemente, el primer intento de caracterizar la relación entre la historia evolutiva de los primates y el comportamiento en primates fue introducido por Crook y Gartland (1966). Sugirieron que existe una estrecha interconexión entre los comportamientos que están presentes dentro de diferentes grupos de primates. Tal interconexión se puede encontrar no sólo como “adaptaciones” a factores ecológicos, sino a la historia evolutiva de los primates: los comportamientos tienen relación directa con su historia evolutiva. El documento no sugiere explícitamente que la filogenia esté relacionada con el comportamiento expresado actual, sino que ofrece una explicación temprana para explorar el rol de la filogenia en la ecología y el comportamiento de los primates. Más tarde, Kummer (1971) indicó que, en el caso de los mandriles, la “disposición filogenética” o la genética de este grupo determinó la prevalencia de ciertos comportamientos sin importar el entorno en el que se expresan. Otras investigaciones iniciaron la discusión sobre la relación entre la filogenia de los primates y el comportamiento en una fecha relativamente temprana. Primero, Sthrusaker (1969) y Jolly (1972) sugirieron que la estructura social de algunos primates africanos (Cercopithecus y Papio) es bastante conservadora cualquiera que sea el entorno en que viven, por lo que la filogenia parece estar influyendo en la expresión de tal comportamiento. Sin embargo, Jorde y Spuhler (1974) y Spuhler y Jorde (1975) ofrecieron la integración más temprana de un total de 19 variables ecológicas, sociales, de comportamiento y demográficas con la filogenia de los primates. Encontraron que las variables ecológicas/demográficas y las variables filogenéticas son independientes, pero “determinantes igualmente importantes del comportamiento social de los primates” (Spuhler y Jorde op. cit.).


  Di Fiore y Rendall (1994) sugirieron que tanto la filogenia como los factores ecológicos influyen en la configuración de los sistemas y comportamientos sociales en diferentes especies de primates. Sin embargo, probaron el grado de contribución filogenética a la evolución del sistema social en el orden de los primates. Encontraron una fuerte evidencia sobre la filogenia como una limitante de la conducta. Por ejemplo, los cecopitecinos presentaron los rasgos de comportamiento más conservadores a pesar de ser el grupo de primates más diverso; así, este grupo era menos lábil que otros o muy conservador en su historia evolutiva. Indicaron que, en el caso de los simios, hay comportamientos que son bastante conservadores, pero también está presente la labilidad en los comportamientos sociales. Esta tendencia conservadora puede deberse al hecho de que este grupo de primates diverge en una radiación relativamente reciente, lo cual no es parsimonioso con la idea de eventos diferentes e independientes que puedan inducir comportamientos similares. Plantearon que la filogenia debería, al menos, considerarse como la hipótesis nula para comprender las características compartidas de un ancestro común en diferentes taxa de primates, incluido el estudio del comportamiento.


  Rendall y Di Fiore (1996), en una revisión posterior, indicaron que la forma ideal de comprender la biología de un organismo es conocer la adaptación actual al contexto ecológico existente, así como la historia evolutiva de dicho organismo. Por tanto, las adaptaciones conductuales parecen ser el área de mayor propensión a ser tomada en cuenta para la consideración filogenética, ya que el comportamiento es la forma en que interactúan un organismo y un ambiente determinados. Indicaron que muchos trabajos parecen apuntar a que los comportamientos se conservan filogenéticamente en diferentes grupos de animales. Rendall y Di Fiore (op. cit.) sugirieron que comprender la filogenia puede servir para entender el porqué las especies estrechamente relacionadas se comportan de forma similar en diferentes entornos y qué tan distantemente relacionados pueden comportarse de manera similar en un hábitat particular (lábil vs. conservador).


  Rendall y Di Fiore (op. cit.) admitieron algunos problemas en el análisis del comportamiento utilizando un enfoque filogenético, ya que 1) los resultados se basan en la selección de especies y sus comportamientos, por lo que la cantidad y calidad de la información respecto a tales comportamientos son problemáticas; 2) “la validez de las inferencias basadas en la reconstrucción depende de la precisión de esas reconstrucciones” (Rendall y Di Fiore op. cit.: 45); y 3) la calidad del análisis parte de la precisión de la filogenia base utilizada para dicha interpretación. Esto es particularmente crítico teniendo en cuenta que las filogenias pueden construirse utilizando diferentes conjuntos de datos (e.g.: morfología, ADN), por consiguiente, eventualmente el uso de filogenias múltiples podría ser ideal para probar su relación con el comportamiento de una manera más robusta (véase Pozzi et al. 2014), y 4) el uso de “rasgos de comportamiento discretos” que generalmente se describen como continuidades dentro de un grupo pueden opacar la variabilidad de dichos comportamientos. Además, sugieren que los enfoques filogenéticos no sustituyen a la ecología ni “proporcionan una explicación funcional del comportamiento” (Rendall y Di Fiore op. cit.: 47), pero sirven como una herramienta interesante para comprender el comportamiento de los primates y proporcionar una forma crítica de equilibrar el efecto de los rasgos heredados y los factores selectivos que están operando en la actualidad.


  Rendall y Di Fiore (op. cit.) también indicaron cómo la filogenia ayuda a comprender la adaptación conductual. Enfatizaron sobre el punto de la evolución convergente y la búsqueda de eventos evolutivos independientes para hacer adecuadamente la inferencia de la adaptación. Además, indicaron que la filogenia introduce la escala temporal a partir de cuándo considerar la presencia/ausencia de un rasgo de comportamiento en un organismo. Finalmente, sugirieron la necesidad de tener precaución cuando se usa la filogenia para comprender el comportamiento. En primer lugar, será imposible “falsear” las filogenias basadas en rasgos de comportamiento, porque los antepasados están ausentes, por lo que no es posible saber con exactitud cómo fue el comportamiento; en muchos casos ni siquiera una aproximación. En segundo lugar, los modelos que se crean utilizando tanto la filogenia como el comportamiento derivan sobre todo de suposiciones originales. Con base en datos precisos, tales suposiciones no son necesarias (véase arriba). Por último, el principio de parsimonia no siempre coincide con la labilidad del comportamiento. La parsimonia debe estar de acuerdo con escenarios plausibles. Rendall y Di Fiore (op. cit.: 51) concluyeron su afirmación sobre el uso de la filogenia en la primatología así: “Los organismos y su comportamiento son parte de un continuo evolutivo, no de puntos estáticos en ese continuo. Una perspectiva filogenética abarca explícitamente este hecho...”


  Explorando a varias especies de macacos como un modelo de primates, Chan (1996: 347) sugirió que la “organización social es el producto histórico de la interacción entre la filogenia y las adaptaciones recientes. La premisa inicial es que las características de la estructura social que son observables hoy en día son productos del pasado ‘profundo’ y del pasado ‘reciente’, filtrados a través de la operación de la selección natural, así como de otros procesos estocásticos locales”. También sugirió que la organización debe ser observada bajo una visión temporal, fusionando los procesos evolutivos pasados y los eventos presentes. En otras palabras, algunos rasgos de comportamiento pueden estar muy restringidos debido a la filogenia de los primates, y otros pueden ser rasgos nuevos derivados, por lo que la intersección de la inercia filogenética y la ecología parece ser la forma de buscar la comprensión de la evolución del comportamiento (Chan op. cit.; Kamilar y Cooper 2013). Thierry et al. (2000) y Korstjens et al. (2002) sugirieron que las especies estrechamente relacionadas presentarían patrones de comportamiento similares. Por tanto, si una inercia filogenética mayor restringiera el comportamiento, entonces debería haber menos adaptaciones del primate viviente al ambiente actual que a la condición filogenéticamente distante. La predicción es que si en diferentes entornos se preservan los comportamientos, dichos comportamientos están controlados filogenéticamente. Por el contrario, si el comportamiento cambia entre entornos, entonces no está determinado filogenéticamente. Thierry et al. (op. cit.) encontraron que en el caso de los macacos la constitución de su organización social parece no estar relacionada con factores ambientales, de hecho, sugirieron que la inercia filogenética parecía ser la explicación más parsimoniosa de la organización social y el comportamiento de este grupo de primates considerando que no cambian de manera significativa e independiente en los diversos entornos donde vive el género. Más recientemente, Ménard (2002) complementó los argumentos anteriores que sugieren que en los macacos la plasticidad ecológica juega un papel intrínseco en su organización. Por ejemplo, demográficamente, en ambientes “hostiles”, los grupos tienden a ser más pequeños o dividirse en subgrupos que en hábitats que son menos “hostiles”. Entonces, una función indeterminada de la plasticidad filogenética (véase abajo) y ecológica puede estar influyendo en la supervivencia de este género en una variedad de hábitats. En resumen, como lo indicaron Strier (1992, 1999, 2003) y Strier et al. (2014), para comprender las sociedades de primates es importante tener en cuenta la necesidad de fusionar diferentes variables independientes, como la filogenia, el comportamiento, la demografía y la ecología.


  Hay otro factor que debe abordarse en este artículo respecto a la relación entre la filogenia y el comportamiento. Es la relevancia de la plasticidad fenotípica y la norma de reacción. La plasticidad fenotípica se puede definir como la posibilidad de que un organismo determinado exprese diferentes fenotipos en diferentes entornos (Schlichting y Pigliucci 1995, 1998; Pigliucci 1996, 2001, 2005, 2010; Piersma y Drent 2003). La expresión del fenotipo es debida a la acción de la norma de reacción que es la producción de un genotipo en diferentes ambientes, por lo que diferentes géneros (y especies) pueden responder de manera diferente a diferentes hábitats (Fuller et al. 2005a, b; Forsman 2015). La norma de reacción caracteriza los diferentes valores fenotípicos de diferentes genotipos como una expresión debida a las interacciones ambientales (Fuller et al. 2005a, b; Pigliucci 2001). Entonces, la plasticidad fenotípica es un cambio adaptativo del fenotipo del organismo debido al entorno variable (Schilchting y Pigliucci 1998) y la norma de reacción “un conjunto de fenotipos producidos por un genotipo en una variedad de entornos” (Via et al. 1995). Tanto la plasticidad fenotípica como las normas de reacción están actualmente indicadas como una novedosa forma de explicar cómo la expresión de comportamientos está relacionada con el genotipo del organismo, es decir, su filogenia (Fuller et al. 2005a, b). Por tanto, probablemente la filogenia en realidad restringe y regula la expresión del genotipo a través de la plasticidad fenotípica -y la norma de reacción-, que finalmente se expresa como un rasgo conductual. Las futuras investigaciones primatológicas deberían considerar estos paradigmas como un paso más para entender la relación entre filogenia y comportamiento.


  Los caracteres comportamentales poseen tanto variación genética como ambiental, lo que varía según poblaciones y especies, y su evolución (incluyendo homologías y homoplasias) puede ser reconstruida por métodos filogenéticos. Por ejemplo, el comportamiento social tiene una base genética, la cual ha recibido poca atención en los modelos tradicionales socioecológicos. Los comportamientos sociales presentes han sido sujetos de selección natural, y las aproximaciones a su estudio son en muchas ocasiones desde la comprensión de su valor adaptativo y la forma en que la selección natural los ha modelado. Surge la inquietud de si hay bases genéticas para ciertos comportamientos y, entonces, la pregunta: ¿podemos esperar la existencia de inercia filogenética en los mismos?


  La inercia filogenética fue definida por Wilson (1975) como una propiedad de las poblaciones que determinan el nivel en que la evolución puede ser desviada en una dirección u otra, así como la cantidad en que la tasa de evolución pueder ser acelerada o desacelerada. Los taxones más cercanos entre sí poseen más similitudes entre sí (p. ej., los sistemas sociales) que los más distantes. Por ejemplo, los cercopitécidos viven en general en grupos de composición mutimacho-multihembra con filopatría de hembras y estructuras sociales similares (Di Fiore y Rendall op. cit.) y la dominancia de hembras está generalizada para lemuriformes (Richard 1987). Pero es claro que tal inercia filogenética no implica necesariamente la presencia de restricciones genéticas sobre la evolución social, ya que taxones relacionados pueden poseer ecologías e historias de vida similares, y las similitudes pueden ser adaptativas (Harvey y Pagel 1991). En apoyo a esta idea de una interpretacion adaptativa, las mismas características que están conservadas filogenéticamente en un taxón pueden ser altamente variables en un taxón equivalente de mayor orden. Por ejemplo, los homínidos presentan un diverso y variado número de organizaciones sociales (McGrew et al. 1996), y la dispersión en cébidos no está limitada a un sexo en particular (Pope 2000).


  Argumentos relacionados con selección por parentesco, fitness inclusivo y valores reproductivos, todos aproximaciones adaptativas, se utilizaron para explicar la mayor parte de los comportamientos en primates. Sin embargo, en realidad es difícil de preconcebir que hayan genes o un control con base genética de parámetros demográficos o de principios de una organización social, pero sí podemos pensar en un componente genético para modular la anatomía y el comportamiento individual que puede influenciar a esos parámetros. Se podría aceptar que muchos comportamientos tienen bases genéticas o al menos hay restricciones impuestas por nuestro sistema genético para que un comportamiento se pueda desarrollar. Diferentes morfologías pueden ser producidas por los mismos genes -plasticidad- y las mismas morfologías pueden ser producidas por diferentes genes -canalización- (Marks y Lyles 1994). Una pregunta que conecta con esta idea es saber si hay determinados comportamientos de primates que tengan una base genética. Para este punto nos podemos focalizar en el comportamiento de infanticidio de varias especies de primates. Existe una gran controversia de larga data (Bartlett et al. 1993; Sussman et al. 1994; Van Schaik y Janson 2000; Palombit 2015) acerca de si este comportamiento tiene una fuerte base genética (p. ej., caracteres de un individuo infanticida) o es consecuencia de alguna inestabilidad grupal que provoca violencia interindividual (recambio de machos, saturación de ambiente, cambios en la jerarquía, entre otros). La explicación más aceptada es la conocida como la hipótesis de selección sexual (Crockett 2003). Esta se basa en la idea de machos enfrentándose entre sí por competencia reproductiva. Los machos compiten por hembras fértiles en grupos sociales. Una vez que un macho no residente logra establecerse en un grupo social habiendo expulsado al macho residente, procede a eliminar a crías lactantes para que todas las hembras ciclen rápidamente y así fertilizarlas. Entonces el macho infanticida obtiene ventajas reproductivas inmediatas, ya que el macho infanticida no está emparentado con la cría, la muerte de la cría lactante acorta el intervalo entre nacimientos de las hembras que sufrieron la pérdida y el infanticida aumenta la probabilidad de apareamiento y fertilización (Hrdy et al. 1999; Borries 2000). Una crítica es que no hay evidencia muy fuerte en varios taxones de primates, y especialmente se carece de comparaciones a largo plazo acerca del fitness de los infanticidas y los no infanticidas para evaluar si es o no una estrategia comportamental adaptativa. Si bien en roedores se expermientó con selección artificial de machos infanticidas indicando una posible base genética del comportamiento (Van Schaik 2000), todavía no está claro, y en especial en primates, si esto es así o al menos cuál es la variación asociada al ambiente. El infanticidio es tan raro en muchas especies de primates que al menos nos lleva a preguntar por qué la selección natural podría mantener esta tendencia si está expresada en forma tan escasa. Por un lado, podría ser que una baja tasa de infanticidio responda a falta de observaciones en el campo. Otra posibilidad es que las tasas no necesitan ser altas, ni el comportamiento común. Por ejemplo, la resistencia a ciertas enfermedades específicas, que son seleccionadas en forma esporádica y se mantienen por picos de selección más fuerte frente a largos periodos donde la selección es muy débil o no hay selección positiva (Van Schaik op. cit.), lo cual sugiere una base genética importante.


  En general, es posible que especies e individuos con diferencias de temperamento o disposición, así como de experiencias pasadas, edad, sexo y salud tengan un componente genético correspondientemente complejo en el que intervienen múltiples genes que afectan a una diversidad de neurotransmisores y patrones de secreción hormonal. Deberíamos considerar que incluso las conductas tan básicas como las desarrolladas en el cuidado materno se vean afectadas por la estimulación ambiental para su desarrollo y expresión.


  En resumen, como ya se mencionó, la norma de reacción de un genotipo es el conjunto de fenotipos que se expresan en diferentes entornos. Algunas alteraciones ambientales del fenotipo son respuestas adaptativas a estímulos ambientales, y han evolucionado por selección natural para aquellos genotipos con normas de reacción que casi producen el fenotipo óptimo para cada ambiente que el organismo encuentra comúnmente. En otras palabras, esta es la evolución de un genotipo capaz de alterar el desarrollo o la expresión de una característica para adaptarse a las condiciones que el organismo individual encuentra. Esta capacidad a menudo se llama plasticidad fenotípica. Los comportamientos a menudo se modulan en respuesta a los estímulos graduales del entorno, por ejemplo, en el nivel de agresión que muestran los machos territoriales en respuesta a la persistencia de los intrusos. El comportamiento puede cambiar cuando se enfrentan entornos o situaciones novedosas. Los límites en los cambios del comportamiento dan una indicación del rango dentro del cual los comportamientos pueden adaptarse a un nuevo entorno, ya que el rango posible de opciones de comportamiento está limitado por la norma de la reacción (Stearns 1992). Sin embargo, las ideales soluciones siempre pueden estar fuera de norma de reacción, con la combinación de un comportamiento “antiguo” y nuevos derivados. Así se evita una restricción filogenética. Entonces, ¿cuánto tiempo evolutivo tomará desarrollar un comportamiento particular? Dependerá del repertorio conductual presente en los antepasados y las demandas de los comportamientos que deben desarrollarse nuevamente.


  Filogenia y comportamiento en primates neotropicales:

  una breve aproximación a nivel de género y subfamilia


  La información sobre la posible relación entre filogenia y comportamiento en primates neotropicales se recopiló de diferentes fuentes bibliográficas. Los datos incluyen información sobre el tamaño del grupo, el número de hembras reproductoras, los patrones de filopatría/dispersión, el ámbito hogareño, la preferencia del hábitat, la cognición, el comportamiento alimentario, el comportamiento locomotor y el periodo de gestación. Se realizó una búsqueda en bases de datos electrónicas, entre ellas Academic Search Elite, Biological Abstracts (BIOSIS) y PrimateLit. Además, se preparó una compilación bibliográfica a partir de las revisiones publicadas por Mittermeier et al. (1988), Smuts et al. (1987); Kinzey (1997); Rowe (1996); Coimbra-Filho y Mittermeier (1981); Kappeler y Pereira (2003); Fragaszy et al. (2004); Rylands (1993); Sussman (2000); Nunn y Van Schaik (2000) y Pope (op. cit.).


  Para el propósito de esta sección, el tamaño del grupo se considera el promedio informado. El número de hembras reproductoras se asumirá que es el número medio de hembras adultas por grupo, considerando que 1) en principio están ovulando y 2) están en edad reproductiva (pero véase el caso de Saguinus). Para los patrones de dispersión/filopatría se indica si los realizan hembras, machos o ambos. Para el ámbito hogareño se consideró el valor medio, así como los rangos. La preferencia de los individuos incluye el tipo de hábitat (selva primaria, bosque seco primario, bosque secundario y caatinga, entre otros). La cognición se evalúa en función de la disponibilidad de información que aborde un aspecto relevante de sus capacidades cognitivas (p. ej. mapeo espacial o uso de herramientas). El comportamiento postural se evalúa de acuerdo con la manera en que ocurre y en cuanto a la especificidad intra/interespecífica. El comportamiento de alimentación se consideró de acuerdo con el tipo de los dos principales alimentos que consume el género. Los datos de longitud de gestación se obtuvieron de Kappeler y Pereira (op. cit.). Se estudiaron cinco géneros (Alouatta, Saguinus, Sapajus, Cebus y Saimiri), los tres últimos a su vez para comprender un grupo superior, la subfamilia Cebinae. La comparación entre géneros se resume en el cuadro 1. Se puede observar la tendencia hacia una caracterización conservadora por “filogenia” en aspectos de la biología y comportamiento de los primates neotropicales como tamaño de grupo, número de hembras reproductoras, patrón de filopatría y dispersión, comportamientos alimentario y postural y, de manera particular, el periodo de gestación. Por su parte, el ámbito hogareño y preferencia del hábitat, así como la cognición, pudieran estar vinculados a elementos particulares relacionados con la variabilidad ambiental en donde se encuentren las poblaciones de los géneros de primates neotropicales indicados en el cuadro 1.


  Se seleccionó la subfamilia Cebinae (Sapajus/Cebus y Saimiri) teniendo en cuenta las diferentes pruebas que respaldan dicho clado (Hugot 1998; Scheneider 2000). La evidencia morfológica sugiere que estos géneros están relacionados (Rosenberger 1979, 1981; Rosenberger y Norconk 1996; Rosenberger et al. 1990; Ford 1986) y colocan a Cebus como posible “hermana” de Saimiri. Además, la información molecular (gen de globina, ADN e intrón) sugiere que Saimiri y Cebus forman un solo clado que podría estar relacionado con calitrícidos y Aotus (Harada et al. 1995; Schneider et al. 1996; Porter et al. 1997; Steiper y Ruvolo 2003). Finalmente, usando datos parasitológicos (lombrices intestinales), Sorci et al. (1997) indicaron que Saimiri y Cebus también forman un solo clado. Para una revisión actualizada véase Kowalewski et al. (2016).


  Integrando la información de Sapajus/Cebus y Saimiri podría ser posible dibujar algunos patrones para los Cebinae. En resumen, podría argumentarse que esta subfamilia comprende tamaños de grupo que varían de 15 a 35 individuos. En Sapajus/Cebus y Saimiri la proporción de hembras adultas por grupo independientemente de su tamaño es de 0,30 con alrededor de 5 a 6 potenciales hembras reproductoras. Otro aspecto notablemente interesante entre Sapajus/Cebus y Saimiri es su patrón de dispersión/filopatría. Saimiri sciureus y Sapajus/Cebus son los únicos primates neotropicales en los que sólo los machos se dispersan. Por el contrario, la dispersión de Saimiri oerstedii es sólo de hembras. Esto puede sugerir que el sistema de dispersión en Sapajus/Cebus y Saimiri podría tener su origen en un ancestro en el cual ambos sexos dispersaban (Strier 1999). Sin embargo, también puede ser parsimonioso que el sistema de dispersión ancestral en Cebinae fue la dispersión de machos, y cuando S. oerstedii se aisló en América Central se convirtió en una dispersión sesgada a hembras (la biogeografía puede apoyar esta idea; véase Ford 2005).


  Por otro lado, tanto Saimiri como Sapajus/Cebus ocupan bosques primarios y secundarios. Contrariamente a otros primates neotropicales, Cebinae carece de una especialización particular para la explotación del recurso (Janson y Boinski 1992); sin embargo, lo cierto es que son de los platirrinos que dependen más de los elementos de la fauna y de las frutas como parte de su dieta (omnivoría). Además, el comportamiento posicional es muy similar al patrón de locomoción cuadrúpedo, pero Saimiri realiza más saltos. Desafortunadamente no hay trabajos comparativos sobre las capacidades cognitivas; sin embargo, se sabe que ambos se basan en el uso de rutas habituales de navegación (Boinski 2000; Urbani 2009). Sapajus/Cebus y Saimiri son los monos que tienen cerebros más grandes en relación con el tamaño corporal, lo que podría estar vinculado a las capacidades cognitivas en este grupo (Gibson 1986; Aiello y Wheeler 1996). Después de los humanos, el mayor coeficiente de encefalización en primates (3.25) se presenta en Sapajus/Cebus y Saimiri (Aiello y Wheeler op. cit.). Finalmente, ambos géneros tienen una duración de gestación extremadamente similar de 160 (± 3) días. Esto es en particular interesante porque, como ya se indicó, la duración de la gestación es tal vez el rasgo de la historia de vida más conservador entre los primates, sin importar el medio ambiente, y este parece ser el caso en Cebinae.


  Conclusión


  Como se percibe, algunas características de la vida de los primates, y los neotropicales en particular, presentan evidencia de estar determinadas por la filogenia. El tamaño grupal, número de hembras reproductoras, comportamientos alimentario y postural y el periodo de gestación es conservador entre géneros de primates del Nuevo Mundo. El patrón de filopatría/dispersión tiene evidencia de ser determinado también por la filogenia, pero con un mayor grado de variabilidad. Estudios cognitivos deben expandirse para observar si es un aspecto comportamental lábil o conservador; son lábiles el ámbito hogareño y la preferencia de hábitat.


  En suma, es necesario comprender la filogenia para interpretar el comportamiento. En este sentido, los factores que no varían en la historia evolutiva de un organismo pueden restringir aspectos del organismo que varían en el presente. La filogenia ofrece la oportunidad de identificar patrones de comportamiento que son conservadores en un organismo y discrimina aquellos que son adaptaciones en función del entorno, como el comportamiento más plástico. Por otro lado, el comportamiento puede ser útil para comprender la filogenia. Igualmente, los rasgos de comportamiento se pueden relacionar con la construcción de filogenias y se pueden utilizar como complementarias a aquellas filogenias basadas en información genética y morfológica. Sin embargo, es necesario tener en cuenta que normalmente los datos de comportamiento disponibles son limitados -o determinados (o inclusive sesgados) por metodologías de observación-, por lo que la información filogenética también puede ser limitada. Lamentablemente, el rol de la filogenia en la comprensión del comportamiento sigue siendo muy escaso entre primatólogos, por lo que las investigaciones futuras deberían considerar un equilibrio del enfoque filogenético con la información del comportamiento como una forma integradora de comprender adecuadamente la biología de los primates.
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