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Resumen Existen estudios en donde se sugiere que el tiempo de alimentación no es un buen in-
dicador para estimar patrones alimenticios. En este capítulo comparamos los resulta-
dos obtenidos al utilizar el tiempo de alimentación versus el consumo de biomasa in-
gerida como variable alternativa. Asimismo, evaluamos las diferencias obtenidas al 
aplicar modelos estadísticos que contemplen la complejidad de datos referidos a la 
dieta. Se estudió la dieta de dos grupos de A. caraya durante 7 meses en la provincia de 
Corrientes, Argentina. Nuestros resultados sugieren que el tiempo de alimentación 
sobrestima la ingesta de todos los alimentos, excepto los frutos (subestimada) y que la 
elección del modelo estadístico y el tratamiento de los datos cambian los resultados 
obtenidos. Así, recolectar y analizar incorrectamente los datos puede llevarnos a con-
clusiones erróneas, una situación que puede ser grave si nuestras investigaciones son 
utilizadas o forman parte, por ejemplo, de planes de manejo de la biodiversidad.

Abstract Feeding Ecology in Alouatta caraya: patterns of food selection, a matter of 
methods?

 Feeding behavior is usually described as the time invested in feeding on different 
items. This variable is then used to make inferences about diet composition. However, 
there is evidence suggesting that it is an inaccurate proxy of, for example, diet compo-
sition. The aim of this chapter is to review the feeding strategies inferred from howler 
monkeys in northeastern Argentina. We compared the results using this variable ver-
sus an alternative variable: ingested biomass consumption. We also evaluated the dif-
ferences in results obtained by applying statistical models that consider the complexity 
of feeding data. We studied two groups of A. caraya for seven consecutive months in 
the Corrientes Province, Argentina. Our results suggest that 1) feeding time overesti-
mated the intake of all food items but fruit (which was underestimated) and 2) the 
methodology chosen to analyze data results in differences in our results. Therefore, not 
properly collected and analyzed data may lead to erroneous conclusions. This situation 
is serious if the results of our investigations are used for example, to develop manage-
ment plans for biodiversity and primate conservation.

Palabras clave Biomasa consumida, estrategias alimentarias, tiempo de alimentación, 
modelos mixtos.
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Los bosques tropicales presentan una alta hetero-
geneidad, tanto espacial como temporal, en la oferta de 
recursos alimenticios (Carr & Macdonald 1986; Tu-
omisto et al. 2003). Esto se debe, por ejemplo, a la ac-
ción de factores abióticos, tales como la irradiancia 
(cantidad de radiación solar por unidad de superficie) y 
el estrés hídrico, los cuales han modelado la fenología 
de las plantas, dando como resultado, entre otras as-
pectos, a una sincronización de los períodos de flor-
ación y fructificación (van Schaik et  al. 1993). Esta 
variabilidad en la oferta de recursos tiene un gran im-
pacto sobre la comunidad de vertebrados que se ali-
mentan de ellas, los cuales pueden adaptar su aliment-
ación e historia de vida a estas ofertas estacionales de 
alimentos. En primates, por ejemplo, diversos trabajos 
han sugerido que esta variabilidad en la oferta de ali-
mentos, no solo determina el tipo de estrategia de ex-
plotación de los recursos alimenticios que utilizan, sino 
que también afecta, por ejemplo, la composición esta-
cional de la dieta, la distribución temporal de los 
nacimientos durante el año, el uso diferencial de las 
áreas de acción, las estructuras sociales y, posiblemente, 
los patrones de migración, las tasas de crecimiento y las 
densidades poblacionales (Milton 1980; van Schaik 
et al. 1993; Chapman et al. 1997; Janson & Chapman 
1999; Borries et al. 2001; Kowalewski & Zunino 2004; 
Felton 2008; Felton et al. 2009b).

En otras palabras, la obtención de recursos ali-
menticios podría ser considerada una importante fuer-
za selectiva que actúa sobre la biología de los primates 
no humanos (Chapman et al. 2012). De esta manera, 
comprender los patrones de alimentación en los pri-
mates y la forma en que ellos implementan estrategias 
para satisfacer sus necesidades nutricionales es impor-
tante en cualquier estudio sobre la socioecología de los 
primates. La forma más tradicional de describir el 
comportamiento de alimentación de un primate no 
humano es a través de un estudio comportamental de 
la dieta, y el tiempo dedicado a alimentarse es la me-
dida convencional para cuantificar este comporta-
miento (Altmann 1974; Martin & Bateson 2007; Till-
berg et  al. 2007; Festa-Bianchet & Apollonio 2013). 
Aunque puede considerarse una medida válida, ya que 
el tiempo es un recurso y brinda información impor-
tante sobre cómo los animales lo distribuyen entre las 

diferentes actividades diarias, las interpretaciones so-
bre cuáles alimentos son más importantes para los in-
dividuos pueden cambiar dependiendo con qué vari-
able −tiempo o biomasa− estemos trabajando (Kurland 
& Gaulin 1987; Felton et  al. 2009b; Rothman et  al. 
2011). Así, por ejemplo, Gaulin y Gaulin (1982) en un 
trabajo seminal sobre la ecología y comportamiento de 
Alouatta seniculus en Colombia, describen para dos 
grupos de aulladores que a pesar de invertir más del 50 
% del tiempo de alimentación en hojas, esta estructura 
representaba menos del 25 % de la dieta cuando se 
consideraba la cantidad de biomasa ingerida (en peso 
seco). Asimismo, los frutos maduros, que representaron 
el 40 % del tiempo invertido, consistieron en el 70 % 
de la cantidad de biomasa ingerida por estos animales. 
Otro ejemplo de esto es un estudio reciente en dos gru-
pos de aulladores negros, A. pigra, en México (Righini 
2014), donde al estimar el tiempo invertido en alimen-
tación se encontró que las estructuras foliares represen-
taron en promedio el 50,6 % de su dieta, mientras que 
los frutos el 40,2 %. Sin embargo, cuando se consider-
aron las proporciones que representaba cada tipo de 
alimento, basados en su peso, los frutos pasaron a ser el 
principal componente de la dieta (58,2 % respecto al 
37 % de estructuras foliares).

A modo de ejemplo, esta evidencia sugiere que el 
tiempo invertido en alimentación no resulta un buen 
indicador para realizar inferencias sobre la composición 
cuantitativa de la dieta, la mayoría de los trabajos pub-
licados que describen patrones de alimentación de pri-
mates no humanos utilizan el tiempo como variable 
para estimarla (Oates 1994; Nekaris & Bearder 2007; 
Di Fiore et al. 2011). Esto no solo influye sobre lo que 
se infiere acerca de las estrategias alimentarias de los 
animales, sino que sienta las bases para la construcción 
del conocimiento tanto ecológico, social como evolu-
tivo de los primates. El objetivo general de este capí-
tulo es evaluar las estrategias de alimentación que se 
han inferido para los monos aulladores negros y dora-
dos en el noroeste de Argentina. Para ello, se estimarán 
y compararán dos variables para describir la dieta de 
estos primates: el tiempo invertido en alimentación y el 
consumo (biomasa ingerida). La comparación de estas 
variables nos permitirá evaluar cuál es la mejor para 
describir, en forma más precisa, la composición dietar-
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ia de los individuos. Por otro lado, se evaluarán las 
diferencias obtenidas en los resultados al aplicar mod-
elos estadísticos que contemplen la complejidad de los 
datos analizados, en lugar de los métodos estadísticos 

más tradicionales. Este trabajo nos permitirá proponer 
recomendaciones generales para realizar en forma más 
adecuada los estudios de composición de dieta en pri-
mates no humanos.

M AT E R I A L E S  Y  M É T O D O S

El área de estudio se localiza en el noroeste de la 
provincia de Corrientes, en los alrededores de la Es-
tación Biológica Corrientes (MACN-CONICET) y 
Parque Provincial San Cayetano (27º 30’ S, 58º 41’ O), 
Argentina. Es un ambiente naturalmente fragmentado 
de tierra firme, en donde los grupos de estudio se en-
cuentran dispersos en fragmentos de bosque semidecid-
uo interrumpidos por pastizales, a orillas del río Ria-
chuelo y a 25 km al sureste de la ciudad de Corrientes 
(Figura 1). Situada al sur del Trópico de Capricornio, la 
región posee clima subtropical, con una temperatura 
media anual de 21,18 °C (con extremos de -0,3 °C y 
40,6 °C) y una precipitación media anual de 1265,67 
mm (valores calculados a partir de la base de datos de la 
estación Aero, a 17 km del sitio de estudio, suministrada 
por el Servicio Meteorológico Nacional para el período 

2008-2010). Las lluvias ocurren durante todo el año y 
disminuyen entre julio y agosto, pero no existe una clara 
separación entre estación seca y húmeda, en particular 
debido a la alta variabilidad interanual (Zunino 1989; 
Zunino 1996a; Zunino et al. 2007), para los años 2008-
2010. En el año 2010, la temperatura media anual fue 
20,69 °C (con extremos de 0,6 °C y 38,9 °C) y la pre-
cipitación 1393,30 mm (máximo diario 143 mm). 

El área se caracteriza por ser llana y con una ele-
vación de aproximadamente 60 m sobre el nivel del mar 
(Rumiz 1990; Zunino et al. 2007). La vegetación forma 
un mosaico de bosques altos y bajos en una matriz de 
sabanas con palmeras, pastizales y zonas deprimidas con 
lagunas y esteros. El bosque alto original se caracteriza 
por la presencia de árboles de madera dura de alto valor 
económico, incluyendo Astronium balansae (Anacardia-

ceae), Schinopsis balansae (Ana-
cardiaceae) y Tabebuia spp. 
(Bignoniaceae). Estos bosques 
han sido intensamente explota-
dos a través de la tala selectiva, 
agricultura, ganadería y pas-
toreo. Los bosques altos reman-
entes, degradados y con superfi-
cies que varían entre 5 y 15 ha 
representan el hábitat de Alouat-
ta caraya en este área (Zunino 
1989; Zunino 1996b; Zunino 
et al. 2007).

Se seleccionaron dos gru-
pos de monos aulladores veci-
nos (Grupo S y T) que habitan 
en un fragmento de bosque de 
12 ha. Los estudios de ecología 
y comportamiento de monos 
aulladores en este fragmento de 
bosque comenzaron en el año 
1981 (Zunino 1986), por lo que 
estos grupos se encuentran ha-
bituados al seguimiento por 

Figura 1. Ubicación del sitio de estudio (marcado con una estrella) dentro de Argentina. En a) se 
señala la ciudad de Corrientes, b) la ubicación de los grupos de estudio y c) El Parque Provincial 
San Cayetano, donde se ubica la Estación Biológica Corrientes (EBCo).
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parte de los observadores. Desde ese entonces, y debido 
a la dinámica propia de la especie, los grupos han ido 
cambiando en su número de individuos y proporción 
de sexos, número de grupos vecinos, porcentaje de so-
lapamiento entre grupos. Sin embargo, durante el tra-
bajo de campo del presente capítulo, la composición de 
ambos grupos fue estable y similar, así también la de 
sus vecinos (un macho adulto, dos o tres hembras 
adultas, uno o dos machos subadultos, una hembra 
subadulta, uno o dos juveniles y de una a tres crías en 
cada grupo).

Para el análisis de las observaciones alimentarias, 
se emplearon 48 días completos de animal-foco (cinco 
hembras y dos machos adultos, aproximadamente 482 
horas de seguimiento) correspondientes al período junio 
- diciembre de 2010. Todos los individuos fueron per-
fectamente identificados a través de caravanas, tobilleras 
o marcas naturales. El seguimiento se realizó durante 
cuatros días consecutivos al mes cada uno /no se en-
tiende esta oración. Durante este período, y con la ayuda 
de tres asistentes de campo, se realizaron observaciones 
continuas sobre individuos focales, desde la salida hasta 
la puesta de sol (9 a 11,5 horas diarias) (Altmann 1974). 
Para este trabajo, se utiliza información de un día com-
pleto de seguimiento mensual por individuo. La estruc-
tura del bosque permite distancias relativamente cerca-
nas entre los observadores y los aulladores, siendo la 
distancia promedio entre los observadores y los individ-
uos focales de 11 ± 3 m (rango 3 - 19 m) durante el 
periodo de estudio.

La actividad «alimentación» fue definida como 
masticado e ingesta de material vegetal. En este trabajo 
no incluimos dentro de «alimentación» el forrajeo 
(búsqueda y manipulación del alimento), ya que con-
sideramos que, de esta manera, se sobrestima el tiempo 
en que los individuos estuvieron ingiriendo alimentos 
y eso dificulta la comparación con la ingesta medida a 
través del consumo de biomasa. Registramos la especie 
consumida, el número del ejemplar y estructura in-
gerida (hoja madura, hoja nueva, brote, flor, fruto 
maduro, fruto inmaduro, corteza y otros). El inicio y 
finalización de esta actividad fueron registrados de 
manera precisa con la ayuda de un cronómetro de 
mano. En caso de que el individuo focal hiciera una 
pausa en la alimentación, la identificamos como «des-
canso» de manera tal de no sobrestimar el tiempo de 
alimentación. Para analizar la variación mensual de la 
composición de la dieta se tuvieron en cuenta dos vari-

ables: el tiempo dedicado a la alimentación (como una 
proporción o porcentaje del tiempo de observación to-
tal) y el consumo de alimento (peso seco/día). Para 
evaluar diferencias entre sexos en el tiempo invertido 
en alimentación y el consumo de biomasa, se dividier-
on las estimaciones diarias de estas dos variables por la 
unidad de masa corporal estimada para primates 
(M0,762) (Nagy 1994).

Todas las plantas incluidas como alimento por 
los individuos focales fueron señalizadas para su pos-
terior recolecta, la cual fue realizada dentro de los 4 
días siguientes. La misma se realizó con la ayuda de 
tijeras y mangos extensibles y en el caso de muestras a 
una altura mayor a siete metros, se recurrió al voleo o 
a una honda como ayuda. Las muestras siempre se 
recolectaron sobre individuos que fueron consumidos 
/Aclarar. Las muestras fueron rotuladas, almacenadas 
en bolsas plásticas y trasladadas dentro de las tres 
horas posteriores al laboratorio. Se recolectaron en to-
tal 459 muestras pertenecientes a 32 especies ingeri-
das por los individuos focales. Una vez en el laborato-
rio, fueron pesadas frescas, secadas en estufa a 45 °C 
y pesadas nuevamente hasta que alcanzaron peso con-
stante para determinar el contenido de agua. Asimis-
mo, se estimó visualmente el tamaño aproximado de 
los bocados de cada estructura y especie consumidos 
por los individuos focales (por ejemplo, un bocado de 
fruto maduro de Enterolobium contortisiliquum 
equivale a 1/3 del fruto, cuyo peso seco es aproxima-
damente 2,4 gramos). Con esta información se cal-
culó el consumo total en peso seco (ver más abajo). 
Para el análisis de los datos se utilizaron las siguientes 
definiciones:

Parche: estructuras alimenticias (hojas nuevas, ho-
jas maduras, brotes, corteza, flores inmaduras, flores 
maduras, frutos maduros e inmaduros) que se encontra-
ban en un árbol/arbusto/enredadera individual o en una 
agregación de la misma especie cuyas copas estaban en 
contacto.

Tasa de consumo: número de bocados (introduc-
ción de alimento dentro de la boca) / tiempo.

Tiempo de alimentación: número de segundos que 
el animal focal estuvo alimentándose.

Consumo: equivale a la ingesta de biomasa. Se cal-
cula como la tasa de consumo × tiempo de alimentación 
× peso del bocado. Este valor hace referencia a la ingesta 
de biomasa basada en el peso seco del alimento (gramos) 
(Altmann 1998; Irwin et al. 2014).
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heteroscedasticidad para algún criterio de agrupamiento 
(grupo, sexo o mes), esta fue modelada (Di Rienzo et al. 
2011). Se basó la selección del mejor modelo utilizando 
el criterio de información de Akaike (AIC) (Akaike 
1978). Los métodos de comparación múltiple de medias 
a posteriori seleccionados, se basaron en un proced-
imiento basado en conglomerados (Prueba DGC, Di 
Rienzo et al. 2002) y Prueba LSD de Fisher (Di Rienzo 
et  al. 2011). Una vez elegido el modelo, se procedió a 
realizar inferencias acerca de las medias. El criterio de 
rechazo utilizado fue para valores de p < 0,05.

Para evaluar diferencias entre meses en el tiempo 
dedicado a la alimentación de cada estructura (brotes, 
hojas maduras y nuevas pertenecientes a una misma 
especie) se realizó una prueba de t pareada donde se 
comparó el promedio en el tiempo de alimentación y 
su valor equivalente en consumo de biomasa (gramos 
de peso seco) promedio (haciendo un promedio prim-
ero mensualmente por individuo y luego a todos los 
individuos).

Análisis de los datos

Para analizar las diferentes variables evaluadas en 
este estudio, se aplicó un análisis de modelos lineales 
mixtos (MLM) para medidas repetidas (en este caso, las 
observaciones sobre los individuos a lo largo del tiempo). 
Previamente, se comprobó la Normalidad de la variable 
dependiente, mediante una prueba Shapiro-Wilks. Se 
utilizó como variable dependiente aquella a analizar en 
cada caso (consumo de alimento, tiempo de aliment-
ación y diversidad mensual de la dieta) y como factores 
fijos consideramos al grupo, el sexo del individuo y sus 
respectivas interacciones. Como factor aleatorio se con-
sideró a cada individuo, anidado en la interacción grupo 
× sexo. Dado que existe correlación residual entre obser-
vaciones de un mismo individuo, para la modelación, se 
consideró la estructura de la matriz de covarianza resid-
ual, luego de probar las diferentes opciones (i.e. simetría 
compuesta, sin estructura, errores independientes, au-
torregresiva de orden 1, entre otras). En caso de existir 

R E S U LTA D O S

Patrón anual y mensual del tiempo invertido 
en alimentación sobre diferentes estructuras 
vegetales

Ambos grupos dedicaron aproximadamente 136 
± 37 minutos por día a alimentarse, con un pico máx-
imo en el mes de agosto (180 ± 47 minutos). Esto rep-
resentó, aproximadamente, el 20 % del tiempo diario 
de actividad en cada grupo (Grupo S = 20,33 ± 1,64 % 
y Grupo T = 20,34 ± 1,55 %). Al estimar el tiempo 
invertido en la alimentación de diferentes ítems ali-
menticios, se observó que los individuos de ambos gru-
pos dedicaron el 28,4 ± 24,53 % del tiempo a alimen-
tarse de hojas nuevas; 22,47 ± 22,58 % de frutos mad-
uros; 18,6 ± 28,85 % de hojas maduras; 8,84 ± 15,62 
% de brotes; 7,19 ± 14,18 % de siconos (inflorescencias 
e infrutescencias de Ficus sp.); 6,74 ± 16,16 % de frutos 
inmaduros; 4,30 ± 7,36 % de flores; 2,13 ± 5,29 % de 
capullos; 1,24 ± 2,75 % en corteza y 0,11 ± 0,59 % en 
cáscara de frutos. Este resultado fue calculado prome-
diando el tiempo dedicado en alimentación de cada 
individuo en cada uno de los diferentes ítems, teniendo 
en cuenta todos los meses de observación (que es la 
manera en la que se informan tradicionalmente resul-

tados de dieta, ver por ejemplo Di Fiore et al. 2011 para 
atelinos, Dias et al. 2015 para Alouatta).

Al comparar el tiempo dedicado a la alimentación 
de todas las estructuras foliares juntas respecto de los 
frutos, se observa el típico patrón alimenticio infor-
mado en trabajos previos para A. caraya (ver Tabla 
11.3, Di Fiore et al. 2011), con mayor consumo de es-
tructuras foliares por sobre los frutos y las flores. Sin 
embargo, estos valores no son constantes y puede ob-
servarse una tendencia a un patrón mensual en el tiem-
po invertido en la alimentación de diferentes estructu-
ras (Figura 2). Durante el invierno (junio a agosto) y 
comienzo de la primavera (septiembre) más del 50 % 
del tiempo dedicado a la alimentación fue sobre estruc-
turas foliares (junio y julio, principalmente hojas mad-
uras y agosto y septiembre, hojas nuevas y brotes en 
especial). Los valores más altos fueron en agosto (Gru-
po S = 91,53 % y Grupo T = 80,57 %), aunque cabe 
destacar que en junio los frutos y los siconos de Ficus 
sp. representaron el 55,57 % (Grupo T) y 29,77 % 
(Grupo S) del tiempo de alimentación (Figura 2). Este 
patrón se revirtió en la primavera (octubre a diciem-
bre), cuando los individuos dedicaron más del 50 % de 
su tiempo de alimentación al consumo de frutos y 
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flores, con los valores más altos en octubre (75,7 % 
Grupo S y 58,29 % Grupo T) (Figura 2).

Para evaluar como varía el tiempo invertido en la 
alimentación de cada estructura mensualmente, pero 
considerando la dependencia de las observaciones realiza-
das sobre un mismo individuo y en individuos que 
pertenecen a un mismo grupo, se consideraron para el 
análisis los factores fijos «grupo» y «sexo» y a los individu-
os como factores aleatorios (anidados en la interacción 
«sexo × grupo»). Como resultado se obtuvo una interac-
ción cuádruple significativa, es decir, el efecto de cada 
uno de los factores depende del nivel de los otros (LMM, 
Grupo × Sexo × Mes × Estructura: AIC = 1793,5; Sigma 
= 3,62; gl = 48/117; F = 1,9; p = 0,0014). Esto implica que 
es necesario observar mensualmente qué es lo que está 
ocurriendo y que la generalización de los patrones no es 
una manera correcta de analizar los datos.

Patrón anual y mensual de la biomasa ingerida 
de diferentes estructuras vegetales: Tiempo 
de alimentación versus consumo de biomasa 
(peso seco)

Cuando se comparó el tiempo invertido en alimen-
tación y su equivalente en biomasa en cada una de las 
estructuras, nuestros resultados sugieren que, utilizando 
el porcentaje de tiempo invertido en consumir una de-
terminada estructura, existe una sobre/sub estimación 
de lo que representa esa estructura en la ingesta de bio-
masa diaria (calculada en base a su peso seco) en la dieta 
de los individuos focales (Tabla 1). En particular, en la 
mayoría de las estructuras el tiempo de alimentación so-
brestima la ingesta, con excepción de los frutos maduros 
en donde los individuos consumen, en promedio, un 29 
% más de lo que sugiere el tiempo que dedican a alimen-

Enviar la Fig 2 en el archivo original editable.

Figura 2. Variación mensual general en el porcentaje de tiempo invertido en la alimentación de cada tipo de estructura en ambos sexos en a) 
grupo S y b) grupo T.

Tabla 1. Prueba T pareada para la comparación entre la proporción de tiempo invertido en alimentación (segundos) y su 
equivalente en consumo de biomasa (gramos peso seco). (*) Subestimación, (‡) Sobrestimación

Estructura Media(dif)
Media

(gr)
Media(t) DE(dif) T

p 
(Bilateral)

Proporción promedio de 
sobre o subestimación

Brote 0,009 0,095 0,086 0,136 0,485 0,629 0,91

Capullo -0,018 0,001 0,019 0,050 -2,610 0,012 1,81‡

Cáscara 0,003 0,004 0,001 0,015 1,350 0,183 0,29‡

Corteza -0,010 0,001 0,011 0,025 -2,809 0,007 0,98‡

Flor -0,012 0,011 0,023 0,038 -2,343 0,023 1,25‡

Fruto inmaduro -0,004 0,044 0,048 0,028 -1,010 0,317 0,39

Fruto maduro 0,291 0,516 0,225 0,194 10,816 0,000 29,09*

Hoja madura -0,052 0,130 0,182 0,121 -3,097 0,003 5,18‡

Hoja nueva -0,120 0,163 0,283 0,173 -4,985 0,000 11,98‡

Sicono -0,036 0,036 0,072 0,101 -2,592 0,012 3,62‡
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Enviar la Fig 3  en el archivo original editable.

tarse en esta estructura (Tabla 1, Figura 3). Asimismo, se 
pudo observar que tiempos similares de alimentación 

Figura 3. Comparación entre la proporción promedio (+ E.E.) de tiem-
po invertido en alimentación y su equivalente en consumo de bio-
masa (peso seco). FM: fruto maduro; HM: hoja madura; S: sicono de 
Ficus sp.; HN: hoja nueva; CAP: capullo; CAS: cáscara; FL: flor; BR: 
brote; COR: corteza; FI: fruto inmaduro.

sobre una misma estructura pueden tener un equiva-
lente en ingesta de biomasa diferente. Esto puede de-
berse, por un lado, a que se trate de diferentes especies 
cuyos bocados pesen diferentes o porque varía la tasa de 
consumo (número de bocados por unidad de tiempo) o 
una combinación de ambas. Por ejemplo, se observaron 
diferencias cuando se consumen durante 60 segundos 
hojas nuevas de Gleditsia amorphoides, respecto al mis-
mo tiempo de alimentación en hojas nuevas de Phyto-
lacca dioica. Cuando se calculó el equivalente en peso, 
encontramos que esos 60 segundos equivalen a un con-
sumo de 0,195 gr (en peso seco) de Gleditsia amorphoi-
des, mientras que equivalen a 4,32 gr de hoja nueva (en 
peso seco) de Phytolacca dioica. Esto podría deberse al 
peso de los bocados (Gleditsia amorphoides: 0,16 gr; Phy-
tolacca dioica: 0,3 gr), ya que, en este caso, la tasa de 
consumo fue similar (15 bocados por minuto).

D I S C U S I Ó N

Al igual que propusieron Gaulin y Gaulin (1982), 
Kurland y Gaulin (1987), Felton et al. (2009a), Roth-
man et al. (2011) y, recientemente, Righini (2014) y 
Fernández (2014) no está en la bibliografía, nuestros re-
sultados también sugieren que cuando se comparan los 
porcentajes de tiempo en lo que se refiere a los porcen-
tajes de consumo de todas las categorías de alimento 
analizadas, la importancia relativa de ciertos alimentos 
con respecto a otros cambia. En este trabajo, conside-
rando el porcentaje de tiempo dedicado a la aliment-
ación, se sobrestima la ingesta de hojas, flores, siconos y 
otros (corteza y capullos). Por ejemplo, nuestros resulta-
dos sugieren que los individuos observados de A. caraya 
consumen en promedio un 29 % más de frutos que lo 
que sugiere el tiempo invertido en alimentación (Tabla 
1, Figura 4). Esto puede tener grandes implicancias a la 
hora de inferir una estrategia alimentaria. Por ejemplo, 
para A. pigra en México (Righini 2014) cuando se con-
sidera la ingesta en biomasa, los frutos maduros pasaron 
a ser el 58,2 % de la dieta en comparación al 40,2 % que 
representaban cuando se infería la dieta a partir del 
tiempo invertido en alimentación. Estos resultados po-
nen de manifiesto que la categorización de los primates, 
dentro de diferentes estrategias alimenticias (folivoría, 
semifolivoría, frugivoría, entre otras), inferidas a partir 
del tiempo que los individuos dedican a alimentarse de 
cada fenofase puede llevarnos a resultados que no refle-

jan la composición dietaria real de los primates en 
cuestión. De esta manera, el tiempo invertido en ali-
mentación no refleja lo que los individuos están real-
mente ingiriendo, por lo que no es recomendable uti-
lizarlo como predictor o para inferir las estrategias ali-
mentarias de los primates.

Los monos aulladores junto con los muriquíes 
(Brachyteles spp.) son tradicionalmente considerados los 
primates neotropicales más folívoros, ya que invierten 
una gran proporción de su tiempo total de alimentación 
al consumo de estructuras foliares (más del 50 %) (re-
visado en Di Fiore et al. 2011). En ciertos períodos del 
año, los monos aulladores pueden dedicar más del 70 % 
- 80 % de su tiempo de alimentación al consumo de 
hojas (Milton 1980; Zunino & Rumiz 1986; Pavelka & 
Knopff 2004; Kowalewski 2007; Palma et al. 2011). En 
el caso de los monos aulladores negros y dorados que 
habitan en el norte de Argentina y en el extremo sur de 
la distribución del género, durante el invierno por ejem-
plo, el consumo de hojas puede alcanzar valores superi-
ores al 70 % del tiempo de alimentación (revisado en 
Fernández et al. en prensa Verificar si sigue en prensa), 
llegando incluso a un consumo del 91,3 % del tiempo de 
alimentación (Delgado 2005). No obstante, los análisis 
estadísticos aplicados en los trabajos antes mencionados 
(por ejemplo: ANOVAs −sin considerar medidas repeti-
das ni factores de anidamiento− o pruebas Chi-Cuadra-



Vanina a. Fernández y Martín M. KowalewsKi

8

do, entre otros similares), a modo de ejemplo, no nos 
permiten observar las diferencias en el individuo, ya 
que, en el mejor de los casos, se promedian los datos de 
un mismo individuo, cuando no se utilizan violando el 
supuesto de independencia de las observaciones [«pseu-
doréplicas» (Hurlbert 1984)].

Acorde se va avanzando en el desarrollo de análisis 
estadísticos que contemplen la complejidad de este tipo 
de información (como los modelos mixtos, generales y 
generalizados) −y los software que nos permitan y simpli-
fiquen su análisis− (ver Zuur et al. 2009; Bolker et al. 

2009; Zuur et al. 2010; Schielzeth & Nakagawa 2013, 
entre otros), ya que se vuelve indispensable tener estas 
consideraciones.. En este trabajo, al analizar los datos 
siguiendo estas recomendaciones, observamos que 
nuestros resultados cambian con respecto al resultado 
obtenido cuando solo se promedian los datos. Asimis-
mo, es necesario planificar la recolección de datos de 
manera precisa si se pretenden responder preguntas aso-
ciadas a la ecología nutricional y alimentaria de los pri-
mates (por ejemplo, ver Rothman et al. 2011 para méto-
dos estandarizados en primates).

C O N C L U S I O N E S

A pesar de que pasaron más de 30 años desde la 
publicación del trabajo de Gaulin y Gaulin (1982) −en 
donde se mostraba evidencia de que aunque las estruc-
turas foliares representaran más del 50 % del tiempo 
de alimentación, solo aportaban el 25 % de la biomasa 
(en peso seco) ingerida por A. seniculus− la mayoría de 
los trabajos continúan utilizando el «tiempo de ali-
mentación» como variable para estimar la composición 
de la dieta, probablemente por la facilidad en recolec-
tar este tipo de información o porque muchos de los 
trabajos publicados sobre alimentación no fueron orig-
inalmente diseñados para este tipo de estudios. Si bien 
el tiempo invertido en alimentación está aceptado 
como un buen indicador de, por ejemplo, el esfuerzo 
de forrajeo, resulta muy pobre para estimar el consumo 
de nutrientes y para inferir estrategias relacionadas con 
la adquisición de los mismos y el consumo de energía 
(Zinner 1999; Felton et  al. 2009a; Rothman et  al. 
2011). Por lo tanto, sugerimos que al definir la «com-
posición de la dieta» debe hacerse referencia exclusiva a 
la incorporación de biomasa por parte de un individuo, 
mientras que el «tiempo de alimentación» debería uti-
lizarse para referirse a la cantidad de tiempo que un 
individuo dedica a ingerir dicho alimento en relación 
con el tiempo de alimentación total.

La distinción entre las variables utilizadas para in-
ferir estrategias alimenticias puede ser clave en estudios 
de filogenia y evolución de primates. Por ejemplo, los 
monos aulladores junto con los muriquíes (Brachyteles 
spp.) son considerados los primates neotropicales más 
folívoros, ya que invierten una gran proporción de su 
tiempo total de alimentación en el consumo de estruc-
turas foliares (más del 50 %) (revisado en Di Fiore et al. 

2011). Sin embargo, solo los monos aulladores reúnen 
las características morfológicas y comportamentales de 
lo que se considera un «buen modelo» de folivoría: su 
relación tamaño del cerebro-tamaño corporal, la mor-
fología de los molares y del intestino posterior (como 
evaginaciones en forma de saco y bandas longitudina-
les), y su comportamiento «minimizador» del gasto de 
energía (áreas de acción pequeñas, desplazamientos dia-
rios cortos y una gran proporción del tiempo de activi-
dad dedicado al reposo) (Hartwig et  al. 2011; Rosen-
berger et al. 2011). Esto ha llevado a proponer diferentes 
caminos evolutivos hacia la folivoría para estos dos géne-
ros (Hartwig et al. 2011; Rosenberger et al. 2011), ya que 
si bien comparten una alta inversión de su tiempo de 
alimentación en la ingesta de estructuras foliares, 
Brachyteles no exhibe el complejo de adaptaciones que 
sería característico de un folívoro «típico». También se 
ha hipotetizado que si bien Brachyteles no tiene las adap-
taciones típicas de un folívoro, la capacidad de consum-
ir un gran porcentaje de hojas puede haber surgido como 
una adaptación a la vida en ambientes estacionales, en 
donde existen períodos de escasez de frutos (Strier 1992).

En conclusión, cabe preguntarse si esta interpre-
tación de la evolución de Alouatta y Brachyteles hacia la 
folivoría −que supone una gran convergencia en la es-
trategia alimentaria, a pesar de las marcadas divergen-
cias morfológicas y comportamentales (Rosenberger 
1992; Rosenberger et  al. 2009; Hartwig et  al. 2011; 
Rosenberger et al. 2011)− no proviene, en realidad, de la 
consideración errónea de que las estructuras foliares 
constituyen su alimento principal. Notablemente, cu-
ando se considera la biomasa ingerida en lugar del tiem-
po de alimentación, los frutos pueden pasar a represen-
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tar una parte fundamental de la dieta. Así, el considerar 
la biomasa ingerida, en vez del tiempo de alimentación, 
podría ayudarnos a comprender mejor los factores 
ecológicos que podrían haber impulsado o limitado la 
evolución de los primates platirrinos. Esto probable-
mente nos conduzca a la necesidad de plantearnos si no 
sería preciso revisar algunas de las interpretaciones evo-
lutivas que se han realizado en el pasado sobre estas car-
acterísticas en ambos géneros, en especial si se considera 
que los trabajos antes mencionados se basan en trabajos 
ecológicos que utilizan el tiempo invertido en aliment-
ación para inferir estrategias alimentarias. Sabemos que 
muchas veces recolectar información precisa como la 
que sugerimos no es fácil, sobre todo en sitios con baja 
visibilidad de los grupos bajo estudio. En este caso, sug-
erimos que se exploren otros métodos para responder 
preguntas relacionadas con la alimentación de los pri-
mates, como, por ejemplo, la microhistología de heces 
(Basabose 2002) no está en la bibliografía, el uso de isó-
topos estables a partir de diversos tejidos (Sponheimer 
et al. 2003; Codron et al. 2006; Crawford et al. 2008; 
Schillaci et  al. 2014; Blumenthal et  al. 2015) u orina 
(Deschner et  al. 2012; Vogel et  al. 2012); la secuen-
ciación de ADN de las plantas ingeridas a partir de hec-
es (Soininen et al. 2009; Czernik et al. 2013; Kartzinel 
et al. 2015) o una combinación de estos métodos.
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Se sustituyó el termino colectar por recolectar. Colectar en español significa 

recabar dinero.
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