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La reintroducción de mamíferos 
confiscados y desplazados corre el 
riesgo de exogamia e introgresión 
en las poblaciones naturales, como 
prueban los orangutanes de 
subespecies divergentes
Graham L. Banes1,2,3, Biruté M. F. Galdikas4 y Linda Vigilant2

Los mamíferos confiscados y desplazados son llevados a menudo a santuarios, donde la reintroducción 
al medio natural puede ser un objetivo explícito. Sin embargo, al recoger involuntariamente animales 
de diferentes poblaciones de origen, estos esfuerzos corren el riesgo de reintroducir individuos que no 
han estado en contacto genético durante periodos de tiempo significativos. Usando análisis genéticos y 
datos de 44 años del Campo Leakey, un lugar de rehabilitación de orangutanes en Borneo, hemos 
determinado el grado mínimo en el que orangutanes representantes de taxones no nativos, aislados 
geográfica y reproductivamente, fueron reintroducidos en la población salvaje circundante. 
Descubrimos que dos hembras reintroducidas eran de una subespecie no nativa, y hasta la fecha han 
producido al menos 22 descendientes hibridados y con introgresión, de los cuales al menos 15 viven. 
Dado que se cree que las subespecies de orangután de Borneo divergieron de un ancestro común hace 
aproximadamente 176.000 años, con una diferenciación notable en los últimos 80.000 años, 
destacamos la necesidad de una evaluación adicional de los efectos de la hibridación de orangutanes de 
diferentes taxones, particularmente a raíz de los ~1.500 orangutanes a la espera de una reintroducción 
urgente. Debido a que el número de mamíferos en peligro de extinción está aumentando en santuarios 
de todo el mundo, subrayamos la necesidad de reexaminar las reintroducciones históricas, para evaluar 
la extensión y los efectos de las translocaciones de facto en el pasado.

Las poblaciones de grandes mamíferos en peligro de extinción se ven cada vez más afectados por los 
humanos, y pueden vivir – incluso en entornos salvajes o semisalvajes - bajo gestión humana intensiva  (p. ej. 
turones de pies negros, Mustela nigripes1; tamarinos león dorado, Leontopithecus rosalia2; rinocerontes 
blancos del norte, Ceratotherium simum cottoni3; tortugas gigantes de la Española, Chelonoidis hoodensis4). 
Aunque el cumplimiento de la ley y la implicación de la comunidad tradicionalmente se han mostrado 
efectivos en la gestión convencional de la custodia, cada vez son más necesarias medidas más invasivas para 
asegurar la viabilidad a largo plazo de las poblaciones amenazadas5,6. Por ejemplo, en el macizo de Virunga en 
Ruanda, la estrecha vigilancia de animales individuales – facilitando la detección y el tratamiento de 
afecciones médicas – ha llevado a un incremento anual del 4.1%± 0.09% en el numero de gorilas de montaña 
(Gorilla beringei beringei) en los grupos acostumbrados a la observación humana, frente a una disminución
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anual 0.7%± 0.06% en el número de congéneres no acostumbrados7. Por su parte, la cría proactiva en 
cautividad de pandas gigantes ha dado como resultado el nacimiento de numerosa descendencia 
mediante la inseminación artificial, produciendo crías tanto para su exhibición en zoológicos como 
para su introducción al medio natural, revirtiendo así eficazmente el declive de una especie bandera 
de la conservación8. Si bien la intervención directa puede ser necesaria para la conservación eficaz de 
la fauna, los efectos no deseados pueden dañar en última instancia a las poblaciones. Por ejemplo, la 
muerte de todos los perros salvajes africanos (Lycaon pictus) en estudio en el Ecosistema del Serengueti 
ha sido atribuida a un programa de vacunación contra la rabia, el cual podría haber puesto 
inadvertidamente en peligro las respuestas inmunes de los perros debido a su inmovilización, vacunación y 
colocación de collares rastreadores9, si bien los efectos perjudiciales de este programa siguen siendo 
debatidos10.

Otra forma de intervención humana es la ubicación de animales en peligro de extinción en santuarios. 
Como resultado de la disminución de hábitats adecuados y de las capturas ilegales, los mamíferos de gran 
tamaño en peligro de extinción son a menudo completamente desplazados de las poblaciones silvestres, y 
pueden ser relocalizados en santuarios para su cuidado a corto o largo plazo11,12. Sin embargo, al recoger 
inadvertidamente animales de varios, y potencialmente desconocidos, puntos de origen, estos centros pueden 
mezclar involuntariamente individuos de poblaciones que no han estado en contacto genético durante 
considerables periodos de tiempo. Si los santuarios están en disposición de ofrecer cuidados de por vida, con 
escaso o nulo cruce, esta mezcla de orígenes genéticos pueden resultar de poca importancia. Sin embargo, a 
menudo la reintroducción en la población silvestre es el objetivo principal de los santuarios, suponiendo que 
las preocupaciones sobre las enfermedades y un hábitat adecuado sean debidamente atendidas12-14. Dado que 
esto puede llevar a una translocación de facto, es importante investigar las posibles consecuencias 
examinando las translocaciones, deliberadas o involuntarias, de mamíferos en el pasado.   

La hibridación de individuos genéticamente distantes puede, en algunas circunstancias, aumentar la 
adecuación biológica de la población15-17. Por ejemplo, la introducción de 8 hembras de puma de Texas 
(Puma concolor stanleyana) en una población remanente de 50 pumas norteamericanos (P. c. coryi) 
aproximadamente dobló la diversidad genética estimada de la población, y se vinculó a una marcada 
reducción de rasgos nocivos asociados a la reproducción de individuos emparentados, tales como colas 
retorcidas, criptorquidia y baja calidad de esperma18-20. Los indicadores de salud y supervivencia mejoraron, 
y el tamaño de la población se triplico en 15 años21. En lobos grises (Canis lupus), la llegada de un solo lobo 
a una población escandinava, proveniente de sólo dos individuos, en situación de cuello de botella 
fue suficiente para incrementar radicalmente la diversidad genética (heterocigosidad) y aumentar 
exponencialmente el crecimiento de la población22. Ciertamente, se ha demostrado que la 
introducción de nuevas variaciones genéticas en poblaciones silvestres pequeñas o genéticamente 
empobrecidas ayuda, a través de múltiples generaciones, a aumentar la diversidad genética, revertir los 
signos de depresión endogámica e incrementar el tamaño de la población en varios taxones animales23-25.

Pese a esto, la hibridación e introgresión de representantes de linajes genéticamente divergentes puede 
tener efectos negativos en la adecuación general de la población, como se ejemplifica en la falta de fertilidad 
común en crías resultantes del cruce de diferentes especies26-28. Un menor nivel de adecuación biológica, 
denominado depresión exogámica, puede ser también observado tras la hibridación de subespecies, o de otras 
poblaciones que pueden haber divergido independientemente26, particularmente si ocupan distintos tipos de 
hábitats o si no ha habido intercambio genético en los últimos 500 años15. La depresión exogámica puede 
ocurrir a través de la alteración de los complejos de genes adaptados a las condiciones locales, incluso dando 
lugar potencialmente a combinaciones o mutaciones dañinas28,29. Aunque hay menos evidencias empíricas de 
la depresión exogámica que de la depresión endogámica, se piensa que sus consecuencias son de magnitud 
similar en, y después de, la segunda generación de crías29. Esta demora puede ser atribuida a la 
recombinación: mientras los híbridos de primera generación heredan juegos intactos de cromosomas de cada 
linaje parental, estos cromosomas se recombinan en las generaciones subsecuentes, interrumpiendo 
las interacciones epistáticas positivas entre los alelos parentales28. Anomalías en el desarrollo, genéticas y de 
otros tipos han sido documentadas en una amplia gama de taxones animales exogámicos, incluyendo 
peces30,31, invertebrados32,33, aves34 y mamíferos35,36 y son revisadas en mayor profundidad por Edmands29. 
En algunos casos, sobre todo cuando una población es pequeña, tal hibridación e introgresión puede 
conducir a "enjambres de híbridos", en los cuales los individuos con introgresión "inundan" la población 
original, llevándola a la extinción26. Dado que nuestra comprensión de la depresión exogámica ha avanzado 
sustancialmente en las últimas décadas, hay razones para preocuparse de que las reintroducciones 
históricas hayan sido nocivas para la adecuación biológica de las poblaciones silvestres. 

Más de 2.560 individuos pertenecientes a las cuatro especies de grandes simios están confinados en 
santuarios: c. 963 chimpancés (Pan troglodytes), c. 72 bonobos (P. paniscus), c. 106 gorilas (Gorilla gorilla) 
(Pan African Sanctuary Alliance, comunicación personal, 17 de enero de 2016) y c. 1.516 orangutanes 
(Pongo spp.)14. Para muchos santuarios, la reintroducción es la meta final. Sin embargo, la situación es 
especialmente apremiante para los orangutanes, dada la declaración del gobierno indonesio de que todos los 
santuarios deben ser vaciados rápidamente mediante reintroducciones, habiéndose incumplido la fecha límite 
para hacerlo de finales de 201537. En base a estudios genéticos y morfológicos, ahora se sabe que los 
orangutanes comprenden dos especies en las islas de Borneo (Pongo pygmaeus) y Sumatra (P. abelii), con tres 
subespecies aisladas geográfica y reproductivamente en Borneo: P. p. wurmbii en el Kalimantan 
Central y el sur del Kalimantan Occidental, P.p. morio en el Kalimantan Septentrional, el Kalimantan 
Oriental y Sabah, y P. p. pygmaeus en el norte del Kalimantan Occidental y Sarawak. Se piensa que todas 
las subespecies de Borneo comparten un ancestro común hace alrededor de 176.000 años, antes de 
propagarse a diferentes refugios después de las fluctuaciones climáticas del Pleistoceno38. En los 
últimos 80.000 años se ha dado una diferenciación particularmente pronunciada de la población39, con 
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orangutanes actualmente separados por ríos y barreras montañosas esencialmente infranqueables38,40,41 (Fig. 
1). Aunque no son siempre recíprocamente monofiléticos38,42, potencialmente como resultado de la 
intervención humana mediante translocaciones42, las subespecies pueden ser típicamente observadas en 
diferentes clados en un árbol filogenético de la molécula de ADN mitocondrial, que se hereda por vía 
materna43.
     Sin embargo, en 1971 – cuando Galdikas y Brindamour crearon el Campo Leakey en el parque nacional de 
Tanjung Puting, un lugar pionero en investigación y reintroducción- todos los orangutanes fueron 
clasificados como una sola especie, P. pygmaeus. Durante 14 años, Galdikas y Brindamour rehabilitaron y 
liberaron al medio natural a más de 90 orangutanes excautivos o desplazados en el Campo Leakey, en el 
promontorio más meridional del Kalimantan Central44,45. La mayoría fueron confiscados del cautiverio ilegal 
para el comercio de mascotas. Aunque muchos  fueron translocados desde zonas próximas al Parque 
Nacional, otros venían de más lejos: si bien no se cree que ninguno fuera  capturado en Sumatra, varios 
fueron transferidos desde la capital provincial de Palangka Raya, a c. 470 kilómetros de Tanjung Puting, y 
otros desde la cautividad en Java. A pesar de esto, Yeager46 afirmó que al menos una hembra joven de 
Sumatra fue reintroducida en el Campo Leakey antes de 198146, aunque Galdikas responde que ésta parecía 
morfológicamente de Borneo, no se reprodujo, y se declaró su muerte en 1994. Además, Galdikas afirma 
haber rechazado orangutanes que parecían tener su origen en Sumatra44, aunque admite que sólo la 
morfología es insuficiente para diagnosticar la especie. Yeager46 también sugirió que orangutanes tanto del 
este como del oeste de Borneo fueron probablemente reintroducidos en el Campo Leakey, y potencialmente 
se han cruzado con la población silvestre. A pesar de esto, Galdikas asumió – en base a sus notas de las 
décadas de los 70 y los 80 sobre la procedencia de los individuos -  que la mayoría de los orangutanes que 
reintrodujo habrían sido originarios del parque nacional Tanjung Puting y de las áreas circundantes.

    La población actual del Campo Leakey comprende aproximadamente 60 individuos, incluyendo 8 
orangutanes hembra reintroducidas. Dos hembras reintroducidas más han muerto recientemente. La 
totalidad de las 10 hembras se han reproducido: en un caso, las crías están ahora en su cuarta generación. 
Dado que algunas paternidades son conocidas47, y que el éxito reproductivo de las hembras y sus 
maternidades están bien documentados como consecuencia de cuatro décadas de observación del 

Methods
Faecal samples were collected from orang-utans in and around the Camp Leakey study area, and genomic 
DNA extracted, as previously described47. Variation in mitochondrial DNA sequences is typically concordant 
with orang-utan geographic origin, and so sequence analysis of individuals of unknown provenance can aid 
in inferring their likely origin and taxonomic affiliation43. We amplified 397 bp of mitochondrial DNA, 
primarily spanning a primary stretch of variation in the control region, with the primers Pp-5′ (5′ -
GCACTTAACTTCACCATC-3′ ) and Pp-3′ (5′ -AAACAAGGGACCACTAAC-3′ )41. Each 25 μ l reaction 
volume comprised 2.76 μ l 10x PCR Buffer (Bioline), 1.03 μ l 50 mM MgCl2, 1.38 μ l 10 mM dNTP mix, 0.83 μ 
l 10 mg/mL BSA, 0.134 μ l each primer, 0.28 μ l Taq polymerase (Life Technologies), 15.7 μ l ddH2O and 2.75 
μ l DNA. Thermal cycling conditions were as follows: initial denaturation at 94 °C for 12 minutes; 40 cycles of 
94 °C for 40 seconds, 61 °C for 30 seconds and 72 °C for 1 minute; and a final extension at 72 °C for 10 
minutes. To avoid amplification of nuclear mitochondrial insertions (‘numts’), which have proved 
problematic in prior studies of hominoid mtDNA taxa48, we also amplified ~1500 bp of mitochondrial DNA 
in a single PCR – spanning the complete mitochondrial DNA control region – to ensure the resulting longer 
sequences matched the shorter segments amplified (Banes & Galdikas, in prep.). In all cases, the sequences 
were concordant and no numts were detected.

Figura 1. Distribución de las subespecies de orangután en Borneo, en relación con el Parque Nacional 
Tanjung Puting. Tres subespecies divergieron desde un ancestro común durante  las fluctuaciones 
climáticas de hace aproximadamente 176.000 años38, con una diferenciación pronunciada de la población 
desarrollándose en los últimos 80.000 años39. El  Pongo pygmaeus pygmaeus está restringido al norte del 
Kalimantan Occidental y Sarawak, y está fundamentalmente aislado, por el río Kapuas, del P. p. wurmbii, al 
sur del Kalimantan Occidental y en el Kalimantan Central. El P. p. morio se encuentra en el Kalimantan 
Oriental, el Kalimantan Septentrional y Sabah, y está aislado de las otras dos subespecies por ríos, montañas 
y distancia geográfica. La figura (incluido el mapa base) ha sido dibujada con Adobe Illustrator CC 2015 
(http://www.adobe.com/illustrator); la distribución de los orangutanes sigue lo descrito previamente77. 
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comportamiento por parte de Galdikas, hemos determinado la composición taxonómica de los orangutanes 
en el Campo Leakey en base a su ADN mitocondrial. Propusimos la hipótesis de que orangutanes de 
múltiples especies o subespecies fueron translocados y reintroducidos, y desde entonces se han cruzado con 
la población silvestre.

Métodos
Se recogieron muestras fecales de orangutanes en y alrededor del área de estudio del Campo Leakey, y se 
extrajo ADN genómico, tal como ha sido descrito previamente47. La variación de las secuencias de ADN 
mitocondrial normalmente concuerda con el origen geográfico del orangután, y por lo tanto el análisis de las 
secuencias de individuos de procedencia desconocida puede ayudar a inferir su probable origen y afiliación 
taxonómica43. Amplificamos 397 pb de ADN mitocondrial, principalmente abarcando un tramo primario de 
variación en la región control, con los primers Pp-5′ (5′-GCACTTAACTTCACCATC-3′) y Pp-3′ (5′-
AAACAAGGGACCACTAAC-3′)41. Cada reacción de 25 μl de volumen constaba de 2.76 μl de Buffer PCR 
10x (Bioline), 1.03 μl de MgCl2 50 mM, 1.38 μl de dNTP mix 10 mM, 0.83 μl de BSA 10 mg/ml, 0.134 μl de 
cada primer, 0.28 μl de Taq polimerasa (Life Technologies), 15.7 μl de ddH2O y 2.75 μl de ADN. Las 
condiciones del ciclo de amplificación fueron las siguientes: desnaturalización inicial a 94 °C durante 12 
minutos; 40 ciclos de 94 °C durante 40 segundos, 61 °C durante 30 segundos y 72 °C durante un minuto; y 
una extensión final a 72 °C durante 10 minutos. Para evitar la amplificación de las copias nucleares de 
inserciones mitocondriales (“numts”), las cuales se han demostrado problemáticas en anteriores estudios de 
taxones deADNmt de hominidos48,  también amplificamos ~1500 pb de ADN mitocondrial en una única 
PCR  - abarcando completamente la región control del ADN mitocondrial – para asegurarse de que las 
secuencias más largas resultantes coincidían con los segmentos amplificados más cortos (Banes & Galdikas, 
en preparación). En todos los casos, las secuencias fueron concordantes y no se detectaron numts.
     Las secuencias fueron corregidas manualmente con MEGA 6.0649 y alineadas usando MUSCLE50 con 
secuencias publicadas de 20 orangutanes de Borneo y 4 de Sumatra de origen geográfico conocido (Warren et 
al., 200143, algunos actualizados por Arora et al., 201038). Los números de acceso para estas secuencias 
publicadas se detallan en el cuadro complementario S1. Aunque según los informes estaban generados a 
partir de amplicones de 287 pb, se encontraron algunas secuencias publicadas tan cortas como de 164 pb de 
longitud, mientras que las versiones actualizadas eran de hasta 452 pb de longitud. En consecuencia, para 
inferir con fiabilidad un árbol filogenético, acortamos nuestra alineación a 235 pb para abarcar la mayor 
parte de las secuencias de datos publicadas. Los árboles filogenéticos se infirieron usando un algoritmo 
bayesiano de MrBAYES 3.2.451 con el modelo HKY+I de sustitución de nucleótidos, tal como se han 
seleccionado con arreglo al criterio de información bayesiano (BIC) en el jModelTest 2.1.652. Aplicamos 
cuatro series independientes a la temperatura por defecto de 0.2, con 10 millones de generaciones a partir de 
un árbol generado aleatoriamente, tomando muestras cada 100 generaciones. El primer 25% de árboles 
generados antes de la convergencia fueron descartados. Las secuencias que se agruparon en clados con 
aquellas de orangutanes de origen geográfico conocido se consideró que habían descendido ancestralmente 
de esas regiones, y por lo tanto son del mismo taxón. Se combinó esta información con datos familiares de 
nuestro estudio anterior47 para evaluar el grado en el cual los orangutanes reintroducidos se habían cruzado 
con la población silvestre.

Resultados
Las secuencias de la región control del ADN mitocondrial fueron generadas a partir de 10 orangutanes 
adultos (1 macho, 9 hembras) supuestamente sin parentesco, que fueron reintroducidos a la vida silvestre en 
el Campo Leakey en las décadas de los 70 y 80. Una secuencia adicional fue obtenida de la cría de primera 
generación (Siswi) de una hembra reintroducida ahora fallecida (Siswoyo), y se asumió que representaba a 
esta hembra dado que el ADNmt es heredado por vía materna casi clónicamente. De los 11 fundadores 
representados, cinco haplotipos – etiquetados de la A a la E – fueron observados en la alineación. De estos, 
dos (A y B) eran idénticos a secuencias previamente publicadas (números de acceso GenBank AJ391121.1 y 
AJ391108.2, respectivamente), mientras tres (C, D y E) eran nuevos (números de acceso GenBank 
KU523975-KU523977). El haplotipo C presentaba una inserción que fue confirmada mediante la 
secuenciación de un producto de PCR amplificado del mismo extracto de ADN. Cada haplotipo D y E 
presentaba una transición, en diferentes bases, cuando se compararon con las secuencias publicadas. Estas 
transiciones eran consistentes con todas las secuencias generadas a partir de ambos protocolos de PCR.
     El análisis filogenético colocó los cinco haplotipos observados en clados con los orangutanes de Borneo de 
origen geográfico conocido (Fig. 2; cuadro suplementario S2). Si fueran originalmente derivados de 
poblaciones de la amplia región que rodea el Campo Leakey, se esperaría que los cinco haplotipos observados 
se agruparan en el árbol con el clado de los orangutanes de Borneo de P. p. wurmbii. Hallamos que el 
ADNmt de nueve orangutanes, que comprenden cuatro haplotipos (B: N = 5, C: N = 1, D: N = 1 y E: N = 2) 
en efecto estaban encuadrados en este clado. Además se halló que dos hembras, Rani y Siswoyo, compartían 
un haplotipo (A) que se agrupaba en el árbol con los ADNmt derivados de las subespecies P. p. pygmaeus del 
norte del Kalimantan Occidental o Sarawak (Fig. 1).
    Tanto Rani como Siswoyo se han cruzado con machos nativos del Campo Leakey, pariendo crías 

hibridadas que – en base a la paternidad y al seguimiento de la población a largo plazo – se sabe que han 
sufrido introgresión desde entonces. (Fig. 3).  Rani (n. ~1969) fue reintroducida antes de su maduración 
sexual, habiendo sido confiscada en Java. Los descendientes de Rani incluyen siete crías de primera 
generación, una de las cuales murió, cinco crías conocidas de segunda generación, y dos crías conocidas de 
tercera generación, una de las cuales murió. A excepción de las dos crías fallecidas, que murieron en la 
infancia, se presume que todos los descendientes conocidos de Rani están vivos y no se conoce que ninguno
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Figura 2. Relaciones evolutivas para una alineación de 235 pb de 27 secuencias únicas de ADN de 
orangután, comprendiendo un tramo primario de variación dentro de la región control del ADN 
mitocondrial considerado diagnóstico de subespecies. Cinco haplotipos están representados a partir del 
Campo Leakey, junto a secuencias publicadas de haplotipos de 20 orangutanes de Borneo y 4 de Sumatra de 
origen geográfico conocido38,43.     

Figura 3. Se sabe que el cruzamiento de Rani (a) y Siswoyo (b) con machos nativos ha dado como resultado 
descendencia hibridada. Para ilustrar la introgresión posterior, este diagrama se basa en la suposición de que 
el 50% de los alelos nativos de cada subespecie se heredan siempre uniformemente: así, por ejemplo, “Rimba” 
es tres cuartos Pongo pygmaeus wurmbii y un cuarto P. p. pygmaeus. La figura ilustra ejemplos de la extensión 
de la mezcla conocida que ha ocurrido dentro y entre estos linajes a lo largo de múltiples generaciones. En la 
práctica, como se detalla en el texto, los descendientes directos de Rani ascendían al menos a 14 individuos 
hibridados y/o con introgresión a lo largo de 3 generaciones. Los de Siswoyo ascendían al menos a 8 en 2 
generaciones. Al menos 9 de sus descendientes combinados son machos probablemente capaces de engendrar 
descendencia. Su rendimiento reproductivo es desconocido, pero inevitablemente ha dado como resultado 
más mezcla con otros linajes.
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haya necesitado intervenciones veterinarias. Siswoyo ( ~1962 - 1991) era una hembra adolescente en el 
momento de su reintroducción, habiendo sido confiscada también en Java. Sus descendientes son 
comparativamente menos, con sólo cinco crías de primera generación y tres de segunda. Dos de las crías de 
Siswoyo murieron en la infancia; la infección a continuación de su último embarazo supuso la muerte de la 
propia Siswoyo, diez días después del parto. Su única hija, Siswi, produjo una cría mortinata, una hija que 
murió en la infancia, y un hijo que requirió frecuentes intervenciones médicas, habiendo quedado ciego de su 
ojo derecho después de un accidente causado por humanos en 1993. Se le vio por última vez con 16 años de 
edad, antes de desaparecer en el bosque (Galdikas, datos no publicados) y potencialmente ha muerto. Aunque 
en mal estado, Sampson fue capaz de lograr al menos una paternidad como macho sin disco facial antes de su 
marcha del área de estudio47. Siswi recibió cirugía que le salvo la vida en 1997, para repara un intestino 
perforado, y desde entonces ha sido médicamente incapaz de concebir (Galdikas, datos no publicados).

Discusión
Nuestros resultados proporcionan evidencia genética de que individuos de subespecies de orangután no 
nativos fueron translocados e introducidos en una población silvestre de orangutanes, y desde entonces se han 
hibridado y sufrido introgresión a lo largo de múltiples generaciones. Se puede asumir que los 22 
descendientes conocidos de Rani y Siswoyo – de los cuales al menos 15 están todavía vivos – llevan consigo un 
“cóctel” de genes que normalmente no se daría en el  medio natural, constando de ADN mitocondrial 
heredado vía materna específico de P. p. pygmaeus, cromosomas Y heredados de padres P. p. wurmbii, y una 
mezcla de genes autosómicos derivados de cada subespecie. Tal descendencia es improbable que esté 
localizada en el área de estudio del Campo Leakey: aunque se cree que las hembras son filopátricas, los machos 
se dispersan por amplios espacios vitales que pueden ser de más de 2500 ha53. De los descendientes de Rani, al 
menos seis son machos que podrían ser sexualmente maduros; de los de Siswoyo, al menos tres podrían 
engendrar descendencia. Por lo tanto, es altamente probable que el cruce y la producción de descendencia con 
introgresión esté ocurriendo en otros lugares del Parque Nacional Tanjung Puting, potencialmente lejos del 
propio Campo Leakey, como consecuencia de la introducción de Rani y Siswoyo. 

Sin embargo, dado el tamaño y la escala del programa de reintroducción, Rani y Siswoyo pueden resultar 
ser únicamente la punta del iceberg. Galdikas estima que, de los 90 orangutanes que introdujo en el Campo 
Leakey, al menos 80 probablemente estaban vivos en el momento en el que el programa terminó, aunque  un 
cierto número ha desaparecido en el bosque45. Esos incluyen dos machos y una hembra que fueron 
confiscados al mismo dueño que Siswoyo, aunque éste los adquirió en momentos diferentes y por lo tanto 
potencialmente de diferentes fuentes. Es plausible que estos orangutanes puedan ser P. p. pygmaeus u otra 
subespecie por completo. Se sabe que al menos 15 hembras reintroducidas en el Campo Leakey han 
producido, acumuladamente, al menos 78 descendientes a lo largo de hasta cuatro generaciones, de los cuales 
al menos 61 se presumía o se sabía que estaban vivos a finales de 2011. Con la excepción de un macho 
adolescente, toda la descendencia fallecida era de corta edad, de los cuales al menos uno fue mortinato. Por lo 
tanto, no está claro en qué medida la población natural ha experimentado la introducción de otros alelos no 
nativos, los cuales  podrían incluso incorporar aquellos de los orangutanes de Sumatra46. El anterior 
testimonio de Yeager sobre orangutanes de Sumatra en Tanjung Puting se agrava por el hecho de que se sabe 
que ha habido translocación de animales entre las dos islas a través del comercio de mascotas: mediante 
pruebas genéticas, dos individuos de Borneo poseídos por particulares fueron identificados en Sumatra en 
2006 y 2009, y fueron consecuentemente repatriados en 2011 para su reintroducción en la Reserva de Fauna 
Salvaje de Lamandau de Borneo (A E Leiman, comunicación personal, 1 de mayo de 2015). El asunto es aún 
más confuso debido a informes contradictorios sobre el alcance de la reintroducción en Tanjung Puting. Se 
sabe que el gobierno indonesio ha puesto en libertad orangutanes excautivos en otros dos lugares del Parque 
Nacional a lo largo de los 80 y 90. La misma Galdikas informa de que, a pesar de que cesó la reintroducción en 
el Campo Leakey en 1985, liberó más de 200 orangutanes en el Parque Nacional más amplio hasta 1995, 
cuando suspendió todas estas reintroducciones en conformidad con el cambio en la ley indonesia. A pesar de 
esto, Yeager46 informó de que más de 180 orangutanes fueron liberados en el Parque Nacional más amplio 
entre 1977 y 199746. Afirmaciones parecidas fueron hechas por Spalding, que está de acuerdo en que muchas 
puestas en libertad tuvieron lugar después de 1995, tanto en el Campo Leakey como en otros lugares del 
Parque Nacional54,55. En el caso de todas estas reintroducciones – incluidas las de Galdikas – pocos registros 
están publicados o disponibles públicamente para precisar el número exacto de animales liberados, o cuándo o 
dónde sucedieron esas liberaciones. Se han hecho pocos intentos de documentar sus resultados45,46.

Los efectos del cruce de distintos taxones de orangutanes siguen sin estar claros, particularmente en lo que 
se refiere a su salud y viabilidad reproductiva. En 1985, tales preocupaciones habían llevado a los zoológicos a 
gestionar sus orangutanes como dos poblaciones separadas, de especies distintas57, aunque el potencial para la 
exogamia entre las subespecies de Borneo aún no ha recibido atención significativa. Es destacable que Siswoyo 
y sus descendientes han experimentado un escaso éxito reproductivo, una pobre salud reproductiva, alta 
mortalidad infantil y mala salud en general – problemas que puede caracterizar la depresión exogámica. En 
comparación, sin embargo, Rani y sus descendientes han disfrutado de uno de los mayores éxitos 
reproductivos de cualquier matrilinaje del lugar. Por lo tanto, nuestros datos son demasiado pocos para 
determinar el grado en el que estos factores pueden estar vinculados a su introgresión – y, dado el lento ritmo 
de reproducción de los orangutanes, que normalmente se reproducen sólo una vez cada ocho años – muy 
pocas generaciones de descendencia están disponibles para estudiar y potencialmente correlacionar estos 
efectos. No obstante, hay un consenso general en la literatura en que las subespecies de orangután no deben 
ser hibridadas en el medio natural. Los argumentos contra la hibridación han ido desde los morales y 
éticos58-60 hasta el temor a reducir la fertilidad61 y la preocupación porque las características diferenciadoras
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sean preservadas independientemente62,63. Sin embargo, los efectos genéticos de la exogamia son 
particularmente preocupantes a la luz de las substanciales diferencias que han evolucionado en cada 
subespecie, en cuanto a morfología, hábitat, dieta y ecología del comportamiento64, en sus decenas de miles de 
años de evolución independiente39, todo lo cual puede contribuir a la depresión exogámica15.
     A pesar de esto, hay evidencias de hibridación en otros taxones de primates a lo largo de las fronteras de 
distribución de diferentes especies y subespecies. Gonder et al. (2011) observó un gran número de alelos 
privados compartidos entre los chimpancés del Golfo de Guinea (Pan troglodytes ellioti) y del Camerún 
Meridional (P. t. verus), sugiriendo una introgresión reciente en una supuesta zona híbrida65. Charpentier et 
al. (2012) identificó la hibridación natural del papión de Anubis (Papio anubis) y el papión amarillo (P. 
cynocephalus) en la cuenca del Amboseli al sur de Kenia. Esta hibridación era notablemente asimétrica: se 
dispersaron más papiones de Anubis entre las poblaciones de papiones amarillos que viceversa, y fueron más 
exitosos reproductivamente66. Tales tasas asimétricas de flujo de genes han sido también observadas desde los 
macacos Rhesus (Macaca mulatta) a los macacos cangrejeros (M. fascicularis)67 y, ancestralmente, desde los 
chimpancés occidentales (Pan troglodytes verus) a los centrales (P. t. troglodytes) y orientales (P. t. 
schweinfurthii)68. A pesar de que las explicaciones conductuales para el cruce ancestral son especulativas, se 
cree que la hibridación más reciente implica una ventaja adaptativa: los papiones con mayor ascendencia de 
papiones de Anubis  podrían estar, por lo tanto, mejor adaptados para la supervivencia entre 
papiones amarillos no mezclados, por ejemplo66. Sin embargo, en la mayoría de los casos mencionados 
anteriormente, los efectos a largo plazo de los fenómenos de hibridación recientes son desconocidos, y un 
aparente vigor híbrido puede aún dar paso a depresión exogámica. Además, la mayoría de los fenómenos 
de hibridación ocurrieron en ausencia de barreras físicas obstructivas, sucediendo por el contrario 
entre poblaciones directamente adyacentes o separadas por una extensión de terreno que podría, en 
teoría, ser atravesada durante la vida de un individuo. De hecho, algunos investigadores han cuestionado la 
validez de las unidades taxonómicas de los chimpancés centrales (Pan troglodytes troglodytes) y 
orientales (P. t. schweinfurthii), señalando que la variación en estos chimpancés puede ser descrita 
mejor como siguiendo un patrón de creciente diferenciación genética con el incremento de la 
distancia69. Por el contrario, las subespecies de orangután están separadas por barreras fluviales y 
montañosas en gran medida insalvables, que limitan el potencial de introgresiones a gran escala y han 
garantizado la evolución independiente de las subespecies de Borneo durante aproximadamente 80.000 
años38,39.
     En las décadas siguientes a las reintroducciones en el Campo Leakey, han surgido extensas normas para 
facilitar mejores reintroducciones a la vida silvestre. Con el tiempo, estas normas se han centrado más 
explícitamente en consideraciones genéticas. En sus Directrices para la Reintroducción de Animales Nacidos y 
Mantenidos en Cautividad, la Asociación de Zoológicos y Acuarios sugirió que el genotipo de los candidatos a 
reintroducción “debe ser el más parecido posible” al de la población de destino, “de tal forma que las 
distinciones subespecíficas puedan ser mantenidas”70. Las más recientes  directrices de “mejores prácticas” de 
la IUCN – incluyendo aquellas para la ubicación de todas las especies de animales confiscados11, además de las 
especificas para los simios71,72 – van considerablemente más lejos al exigir que las pruebas genéticas 
sean realizadas antes de la reintroducción. En las Directrices para la Reintroducción y Otras Translocaciones 
para la Conservación de la IUCN, se fomenta el control tanto antes como después de la puesta en libertad, 
además del uso y almacenamiento de muestras no invasivas para ayudar a la medición del 
éxito de la reintroducción12. Las recomendaciones del gobierno indonesio de 199173 – muchas de las cuales 
ayudaron a sentar las bases de las directrices anteriormente mencionadas – también han conducido 
a cambios significativos en la ley indonesia. En 1995, el gobierno indonesio ordenó que los orangutanes sólo 
puedan ser reintroducidos en áreas que albergan su misma subespecie, y que los excautivos no puedan ser 
liberados en bosques que son el hogar de poblaciones silvestres existentes (Decreto No. 280/KPTS-II/1995).
     En la práctica, sin embargo, estas directrices y legislaciones son difíciles de seguir y hacer cumplir. En 
muchos casos, es simplemente demasiado caro llevar a cabo test genéticos: rescatar y dar acomodo a animales 
desplazados tiene prioridad debido a que los fondos son extremadamente limitados. Por eso, se considera el 
origen de los animales desplazados como la región en la que fueron rescatados (p. ej. Tutin et al.74). La falta de 
instalaciones de laboratorio de calidad – especialmente en los países en vías de desarrollo – también se ha 
demostrado problemático, llevando a Goossens et al.75 a pedir el desarrollo de métodos moleculares más 
sencillos y baratos que puedan ser empleados en laboratorios básicos por personal inexperto75. En el caso de 
los orangutanes, pocos centros de rehabilitación han llevado a cabo los test genéticos requeridos con arreglo a 
la ley indonesia – se cree que aquellos que lo han hecho se han basado exclusivamente en el ADN 
mitocondrial, que es heredado uniparentalmente y por lo tanto es insuficiente para diagnosticar híbridos 
– evitando la costosa amplificación y el uso de un panel de marcadores autosómicos e Y-cromosómicos 
geo-referenciado (Anónimo 1, comunicación personal, 2015). En algunos casos, se sabe que los orangutanes 
han sido reintroducidos en poblaciones silvestres viables en contravención del decreto de 1995 
(Anónimo 2, comunicación personal, 2015). Es importante reconocer, sin embargo, que los esfuerzos 
para hacer test genéticos a los orangutanes se ven obstaculizados en gran medida por la legislación restrictiva 
de Indonesia y Malasia en cuanto a la mera recogida de biomateriales de especies en peligro de 
extinción. Además, la legislación local de Indonesia  sobre la CITES ha especificado que las heces sean 
controladas con arreglo a la CITES: como consecuencia, la exportación de muestras recogidas de forma no 
invasiva a laboratorios bien equipados y financiados en el extranjero puede llevar mucho tiempo o ser poco 
práctica. Incluso con los test genéticos, proteger el hábitat al alcance de cada subespecie se está 
demostrando difícil y prohibitivo económicamente.

 Nuestro estudio demuestra que la reintroducción desde santuarios puede conducir – y ha conducido – a la 
translocación de facto, lo cual puede en última instancia tener serias consecuencias para la salud y viabilidad 
de poblaciones silvestres amenazadas. Como consecuencia de ello, recomendamos encarecidamente el respeto 
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riguroso a las directrices internacionales establecidas en futuras reintroducciones, dado que los efectos de 
dicha introgresión pueden ser aplicados a un amplio abanico de taxones animales en peligro de extinción. 
Para los orangutanes, sin embargo, el problema puede requerir una atención más urgente: no habiendo 
logrado cumplir los plazos de una anterior declaración para cerrar todos los santuarios a finales de 2015, los 
legisladores están ahora estudiando opciones para cumplir urgentemente este objetivo. La sugerencia de 
Warren76 de desarrollar poblaciones aisladas y mezcladas de individuos en rehabilitación puede ser un curso 
de acción atractivo, pero sólo resultaría una solución responsable si se puede demostrar que cruzar diferentes 
subespecies de orangutanes no tiene efectos nocivos. 
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