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RESUMEN 

En el presente trabajo se realizó una serie de experimentos empleando grupos de 

ratas como sujetos experimentales, para evaluar la adquisición de patrones colectivos de 

forrajeo en situaciones productor-parásito. Las manipulaciones fueron planteadas a partir 

del marco de la Ecología Conductual, en particular desde el modelo de Maximización de la 

tasa. Las variables manipuladas fueron: el tipo de alimento, el tamaño del grupo, la 

distribución de parcelas, la combinación entre el tamaño del grupo y la configuración de 

parcelas. El modelo de Maximización de la tasa dio cuenta de la mayoría los efectos 

esperados; por ejemplo: unidades más grandes de alimento propiciaron mayor proporción 

de productores; en grupos más numerosos disminuyó la proporción de productores; la 

ventaja de descubrimiento y el tamaño del grupo operaron de forma aditiva sobre la 

proporción <le productores. Adicionalmente, se propuso que las situaciones productor­

parásito pueden ser analizadas desde el Análisis de la Conducta y los resultados obtenidos 

en la adquisición de patrones colectivos fueron discutidos desde esta aproximación, en uno 

de los primeros acercamientos de la disciplina por abordar el estudio del forrajeo colectivo 

productor-parásito. Se enfatiza el papel de las consecuencias para modular la estrategia de 

búsqueda, obtención y consumo de alimento de los miembros de un grupo. 

Palabras clave: Productor-parásito, Ecología conductual, Análisis de la Conducta, 

Patrones colectivos, Adquisición. 
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INTRODUCCIÓN 

La conducta de forrajeo es esencial para la supervivencia y reproducción de los 

animales, por tanto, se le puede considerar como un imperativo biológico (Stephens, Brown 

e Ydenberg, 2007). Sin embargo, para garantizar su supervivencia y reproducción, los 

organismos deben ajustar su conducta en función de las características de su entorno, es 

decir, al forrajear los organismos deben ejecutar una serie de conductas para maximizar sus 

ganancias, empleado el mínimo de tiempo y energía de acuerdo con las restricciones que 

les impone su ambiente (Abarca y Fantino, 1982). Así, los organismos deben recolectar 

información del ambiente y, con base en ella, hacer una serie de elecciones sobre: dónde 

buscar, qué comer, cuándo comer, qué cantidad consumir, cuándo es necesario desplazarse 

a otra füente de alimento, qué cadena de respuestas emitir en la búsqueda, selección, 

obtención e ingesta de alimento, etc ... (Gutiérrez, 1998; Papini, 2009; Pyke, Pulliam y 

Charnov, 1977). 

La conducta de forrajeo ha siclo objeto de interés de varias disciplinas, entre las que 

destacan, la Ecología Conductual y el Análisis de la Conducta. 

Los ecólogos conductuales han estudiado la conducta de forrajeo a través ele la 

observación en situaciones ele campo, aunque ta111bién lo han hecho en situaciones de 

laboratorio que simulan las condiciones naturales que enfrentan los organis111os. Estos 

estudios asumen cierto grado de estereotipia en el comportamiento e.le los individuos 

(considerando al comportamiento como sistema de conductas vinculadas, en el que cada 

conducta en particular da lugar a la siguiente dentro del sistema). Al interior de esta área, el 

interés se ha centrado en el estudio de las regularidades funcionales de la conducta de 

forrajeo, entre los sujetos de una especie (Timberlake y Silva, 1995). 
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Dada esta concepción de la conducta de forrajeo, Jos ecólogos han distinguido una 

serie de fases dentro del episodio de forrajeo, a través de un sistema de conductas 

vinculadas funcionalmente. En lo general, de acuerdo con Collier y Johnson (2004) las 

conductas de forrajeo, pueden ser identificadas de manera secuencial a través de las 

siguientes fases: !) la conducta inicial de búsqueda (general); 2) la identificación de la 

presa o alimento (búsqueda foccd); 3) la conducta de procuración o captura y 4) la 

conducta de 111a11ip11/eo e i11gesta. 

Por su parte, los analistas de la conducta típicamente han estudiado Ja conducta de 

forrajeo a través de situaciones controladas de laboratorio -que simulan ciertos aspectos de 

las condiciones naturales-, interesados por los cambios en el comportamiento de Jos 

individuos como producto de su experiencia. Con dicha finalidad, utilizan respuestas 

arbitrarias, típicamente fuera del repertorio conductual de la especie, para que sea más 

sencillo distinguir el aprendizaje del potencial efecto de respuestas instintivas, y así 

identificar las limitaciones del aprendizaje, o, las combinaciones de conductas y variables 

ambientales que lo facilitan (Timberlake y Silva, 1995). Con base en dicho énfasis los 

analistas de la conducta, tradicionalmente, han estudiado el fenómeno a partir de programas 

concurrentes que contemplan los siguientes tres estados: 1) búsqueda; 2) elección; 3) 

manipulación (Lea, 1979). 

A pesar ele las diferencias, algunos autores han argumentado a favor de la síntesis de 

ambas aproximaciones (Shettleworth, 1988; Timberlake y Silva, 1995), identificando las 

coincidencias al estudiar el fenómeno y las ventajas que podría traer el intercambio de 

conocin1iento. Iniciahnentc, algunos de los puntos en co1nún entre a1nbas aproxin1aciones 

han sido los siguientes: 

3 



Forrajeo productor-parásito 

1) Interés por estudiar la forma en que los organismos distribuyen su conducta 

entre puntos de alimentación (parcelas) que varían en rentabilidad (Gray, 1994). 

2) Asumir cierta restricción económica de la conducta (Abarca y Fantino, 1982), 

es decir, considerando que los organismos persiguen la optimización de sus 

recursos energéticos. En esta medida, las dos aproximaciones han tenido 

acercamiento con el área de la Micro-economía (Giraldeau y Caraco, 2000; 

Giralcleau y Livoreil, 1998). 

3) Dimensionar las ganancias en calorías o cantidad de alimento obtenido, mientras 

que las pérdidas son dimensionadas en términos del tiempo invertido (Gutiérrez, 

1998). 

4) Considerar que un aspecto fundamental implicado en la conducta de forrajeo es 

el aprendizaje (Abarca y Fantino, 1982; Timbcrlake y Silva, 1995). 

Estas y otras coincidencias han ciado lugar a que los ecólogos conductuales utilicen 

la metodología de los analistas conductuales en sus estudios bajo situaciones controladas y, 

a que los analistas conductuales no centren su análisis en solo una unidad de respuesta, 

entre otros aspectos (Shettleworth, 201 O). 

Algunos ecólogos conductuales resaltaron que en condiciones naturales los 

individuos con frecuencia no forrajean de 111ancra aislada, sino que lo hacen en con1pafíía 

de otros o, al menos, en competencia con otros; identificando que los individuos que 

forrajean en grupos, además de elegir sobre los aspectos ya mencionados, tienen que incluir 

en sus elecciones algunos aspectos que involucran el comportamiento de otros (Gordon, 

1987; Gray, 1994). Por tanto, para poder dar cuenta de cómo los individuos forrajean en 

a1nbientes naturales, fue de sutna i1nportancia incluir aspectos de carácter grupal. Así, 

surgió una ra1na en el estudio del forrajeo denon1inada por algunos autores con10 "forrajeo 
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social" (Barnard y Sibly, 1986; Giraldeau y Caraco, 2000). Para evitar problemas 

conceptuales algunos otros autores prefieren el uso de "forrajeo colectivo" para referirse a 

esos fenómenos (Sumpter, 20 l O). 

El forrajeo colectivo 

Cuando un individuo se encuentra forrajeando a lo interno de un grupo, además de 

hacer elecciones semejantes a las de un individuo forrajeando de manera individual, 

requiere hacer elecciones sobre una serie de aspectos adicionales. Por ejemplo, en 

compafiía de cuántos forrajear, con quiénes forrajear, cuándo admitir a un integrante más 

para forrajear, qué distancia mantener respecto a otros individuos, qué rol desempeñar, 

cuándo retirarse de un grupo, entre otras. 

Schoener (l 987) señala que cuando los sujetos de una especie forrajean de manera 

colectiva, el número de integrnntes de una población (entendida como una colonia de 

individuos), está modulado por ciertas variables ambientales como la disponibilidad y 

distribución de recursos. Es decir, la disponibilidad de recursos incide sobre la manera en 

que los grupos se organizan para obtenerlos y del comportamiento del grupo depende que 

se incremente, mantenga o reduzca la cantidad de miembros de la población (Coolcn, 

2007). También, la distribución de recursos incide en la organización de los mismos para 

explorar y explotar los recursos. De acuerdo con Sumpter (201 O), tanto la disponibilidad 

como la distribución de recursos influyen sobre la forma en la que los individuos de una 

población interactúan de manera sincronizada para su búsqueda, obtención y 

consumo. ¡\ lo anterior, se le conoce como patrones colectivos de forrajeo. 

Por otra parte, ta111bién las características de una población, en sí 1nis1nas, pueden 

afectar la forma en la que los recursos son explotados. Algunas variables relativas a la 

población que modulan los patrones colectivos de forrajeo son: el tamaño del grupo, la 
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demanda energética (en términos del requerimiento fisiológico habitualmente vinculado al 

nivel de privación) y la ejecución diferencial de una respuesta por los diferentes miembros 

de un grupo. El tamaño del grupo puede incidir sobre la intensidad de la competencia entre 

individuos o la cantidad de alternativas conductuales afectando la forma en la que un 

colectivo de sujetos se agrupa y/o sincroniza para explotar los recursos (Coolen, 2002; 

Giraldcau y Livoreil, 1998). La demanda energética, es una variable que podría afectar el 

requerimiento fisiológico de los sujetos en un grupo incrementando la búsqueda individual 

y reduciendo la búsqueda congregada (Koops y Giraldeau, 1996). El entrenamiento 

individual sobre alguna de las respuestas específicas para conseguir alimento, ya sea 

producir o parasitar, modula (al menos inicialmente, es decir, quizá no se mantenga por 

mucho tiempo) la dinámica colectiva que emerge a partir de la combinación de respuestas 

promovidas por el entrenamiento a cada integrante (Cabrera, Duran y Nieto, 2006a). 

En otras palabras, los patrones colectivos observados en diferentes situaciones de 

forrajeo grupal podrían estar influidos por condiciones ambientales, condiciones 

poblacionalcs (Alfara, García-Leal y Cabrera, 2010) o una combinación ele ambas (a dicha 

combinación se le denominará condiciones situaeionales). 

El estudio de cómo los organismos interactúan entre sí dadas ciertas condiciones 

situacionales es relevante para varias disciplinas, a saber: la Biología, podría beneficiarse al 

conocer cómo la disponibilidad de recursos regula el tamaño de una población (Clark y 

Mangel, 1986) o el tamaño de la población modula la forma en la que se agrupan los 

individuos para explotar recursos (Coolen, 2002); las Matemáticas aplicadas servirían para 

comparar el comportamiento observado en diversas situaciones con las predicciones ele 

modelos ya establecidos (e.g., dinámica de flujos) que se relacionan y dan razón ele 

fenómenos de movilidad colectiva (Sumpter, 20 l O); la Micro-economía, podría obtener 
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evidencia que permitiera dilucidar cómo las "ganancias" para un individuo en particular son 

determinadas por sus propias elecciones en combinación a las que hacen los otros 

(Giraldeau y Carneo, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998). 

Como puede apreciarse, cada una de las disciplinas mencionadas podría emplear la 

información correspondiente para sus intereses particulares. Sin embargo, la Psicología 

juega un papel fundamental por aportar información que es de relevancia común para todas, 

permitiendo identificar cómo los diferentes factores situacionales inciden sobre el 

aprendizaje y el comportamiento individual; el cual, a su vez participa en la conformación 

de un patrón colectivo. De manera que, dado su énfasis en el aprendizaje, la Psicología 

tiene un papel fundamental en el estudio de este tipo de conducta. En suma, al considerar la 

información recolectada en las diferentes disciplinas, podrían entenderse de manera más 

clara y detallada los diferentes patrones de comportamiento colectivo. Al hacerlo, quizá 

podría incrementarse el conocimiento para explicar y controlar cómo la disponibilidad de 

recursos repercute sobre la urbanización, y cómo cubrir mejor las necesidades de una 

población con base en sus características, y así influir en la calidad de vida en diferentes 

poblados o ciudades (Sumpter, 201 O). 

Sin embargo, a pesar de la importancia que podría tener dilucidar el rol de la 

conducta individual en los diferentes fenómenos colectivos, la Psicología, en particular el 

Análisis Experimental del Comportamiento, ha enfatizado el estudio de la conducta en 

situaciones individuales, dedicándole la mayor parte de sus trabajos, y ha soslayado la 

importancia de extender su conocimiento también a fenómenos colectivos, sobretodo en 

situaciones donde interactúan más de dos individuos (dedicando un número relativamente 

reducido de trabajos). A pesar de lo anterior, en la década de 1990 y a principios de la 

década anterior, se realizaron una serie de trabajos experimentales dentro del área del 
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Análisis del Comportamiento que tuvieron como objetivo estudiar situaciones en las que se 

evaluaba el comportamiento de grupos, bajo condiciones ambientales muy específicas. A 

continuación se presenta un breve resumen de los estudios realizados y sus hallazgos 

reportados. 

El análisis experimental de la conducta y fenómenos colectivos de forrajeo 

Debido a las similitudes matemáticas (que serán descritas más adelante) entre la ley 

de igualación y el modelo de la distribución libre ideal (DLI), la investigación de los 

ecólogos conductuales propició un posterior acercamiento del Análisis Experimental del 

Comportamiento al estudio de la conducta de forrajeo grupal (Gray, 1994). 

Adicionalmente, Gray (1994) señaló que además de las similitudes matemáticas entre 

ambas aproximaciones las dos tienen por objetivo dar cuenta ele cómo los individuos 

distribuyen su conducta entre diferentes lugares con alimento. Es decir, la ley ele igualación 

fue derivada a partir del comportamiento observado en estudios de elección individual entre 

dos puntos de alimentación y la DLI se basa en el supuesto de que los individuos ele un 

grupo se distribuyen proporcionalmente a la cantidad de alimento disponible en cada 

parcela para 111axin1izar su tasa de consu1no. A continuación se describe breve1ncntc cada 

una de las propuestas: 

La ley de igualación predice cómo un organismo distribuye su conducta entre dos 

diferentes alternativas de obtención de alimento. En ella, se propone que la distribución ele 

tiempo y/o respuestas del organismo entre las alternativas disponibles tenderá a igualar la 

proporción ele recursos que recibe en cada una (Krcbs y Kacelnick, 1991 ). En otros 

térn1inos, la proporción con la que un organisn10 pcrn1anece en cada alternativa (tasa 
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relativa de respuesta) tiende a igualar a la proporción de recursos que recibe en cada una 

(tasa relativa de reforzamiento). Así, los sujetos tienden a pasar proporcionalmente más 

tiempo en una alternativa rica en función de las diferencias respecto de la alternativa pobre 

-en términos de proporción- (Herrnstein, 1970). La formalización de la ley de igualación se 

expresa de la siguiente manera: 

B1/B2= R1/R2 

Donde R1 y R2 son las tasas de reforzamiento que ofrece cada alternativa, y 13 1 y B2, 

son las tasas de respuestas emitidas en cada una de ellas. De esta manera, lo que se 

representa en dicha formalización es el ajuste de la conducta del individuo en función de la 

tasa relativa de reforzamiento que brinda cada alternativa. 

Por su parte, el modelo DLI predice cómo los individuos a lo interno de un grupo de 

forrajeadores se distribuyen entre varias parcelas con diferentes cantidades de alimento. En 

general, el modelo predice que la proporción de forr<:(jeadorcs tiende a igualar a la 

proporción de alimento que es posible obtener en cada parcela (también conocido como 

igualación de hábitat). Es decir, las razones observadas entre la distribución de sujetos en 

cada parcela igualará la proporción con la que están distribuidos los recursos, de tal manera 

que la cantidad de alimento obtenida en las diferentes parcelas tenderá a ser equitativa para 

todos los sujetos, independientemente de la zona en la que se encuentren (Fretwell y Lucas, 

1970). La formalización matemática habitualmente se presenta de la siguiente manera: 

Donde R1 y R1 representan la cantidad de alimento disponible en cada parcela, o en su 

defecto la tasa de entrega de recursos, mientras que N 1 y N" hacen referencia a la cantidad 

de individuos que se encuentran compitiendo por el alimento disponible en cada parcela. 

Por tanto, debido a que se supone que la distribución de organismos iguala la cantidad de 
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recursos disponibles en cada parcela, la tasa de ingesta para todos los individuos es la 

misma. 

Dadas las similitudes entre las dos propuestas, en el área del análisis experimental 

de la conducta se comenzó a utilizar los procedimientos típicamente utilizados en el 

laboratorio para el estudio de la conducta de elección individual, pero ahora en sitnaciones 

colectivas para poner a prueba algunas implicaciones derivadas de DLI. A continuación se 

reseñan algunos trabajos producidos por analistas de la conducta en el área. 

Baum y Krafl (1998) realizaron un estudio utilizando un grupo ele treinta aves, las 

cuales podían distribuirse ele manera continua entre dos parcelas que entregaban semillas 

como reforzador ele acuerdo a un programa concurrente con dos componentes ele tiempo 

variable (TV), simulando dos parcelas con diferentes razones de entrega de alimento (2: 1 y 

4: 1 ). Los valores absolutos de los programas utilizados fueron 8, 4 y 2 semillas por minuto, 

variando entre sesiones. El objetivo del estudio fue evaluar cómo los sujetos se distribuían 

entre las dos parcelas (las predicciones del modelo ele la distribución libre ideal) a través de 

una analogía con la ley de igualación, en función ele la forma de la parcelas, la distancia 

entre parcelas y comparar los patrones de distribución cuando los sujetos podían observar la 

cantidad de miembros agrupados en cada una de las parcelas desde cualquiera ele ellas, en 

relación a cuando se restringió este tipo de información utilizando una barrera que impedía 

dicha comparación entre las parcelas. Los hallazgos más importantes de este estudio fueron 

los siguientes: 1) los sujetos no se distribuyeron ele manera equitativa a las razones de 

entrega de semillas, en general hubo menos sujetos en las parcelas ricas y más en las pobres 

en relación a lo predicho por el modelo (sub-igualación); 2) cuando la diferencia en 

entregas de semillas fue mayor entre los programas se observó un incremento de la sub­

igualación; 3) la forma de las parcelas produjo cambios en el nivel de intensidad 
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competitiva (entre más pequeña fue el área más sub-igualación ocurrió); 4) cuando se 

incrementó la distancia entre parcelas la sub-igualación disminuyó aunque ligeramente; 5) 

la barrera visual no tuvo efecto sobre la distribución grupal, sugiriendo que cualquier 

comparación entre parcelas ocurrió secuencialmente y no simultáneamente, es decir, a 

partir de información individual (de muestreo directo de ganancias) y no a partir de 

información pública (el número de sujetos agrupados en cada parcela). 

Los resultados individuales de los sujetos al interior del grupo no revelaron 

consistencia en preferencia o probabilidad de cambio, ya sea entre los individuos o sesión a 

sesión para cada individuo. Es decir, las elecciones de los sujetos en términos de tiempo de 

permanencia en las parcelas y la cantidad de cambios mostraron una variabilidad 

importante, considerando que las elecciones de un individuo fueron afectadas por las de los 

otros participantes, que también fueron variables. 

A partir ele estos últimos datos, los autores sugirieron que la distribución grupal es 

un fenómeno genuinamente emergente, que no puede ser explicado considerando 

puramente la elección individual. Sin embargo, los resultados obtenidos -la sub-igualación 

grupal- pudieron deberse a que el tiempo entre entregas ele semillas, en todos los programas 

utilizados fue largo y la cantidad e.le individuos compitiendo por el acceso al alimento fue 

alta, lo cual pudo ocasionar una gran cantidad de eventos agonistas, sobre todo en las 

parcelas ricas, dado que concentraban más individuos, disminuyendo la influencia del 

alimento (Gray, 1994 ). Además, en el análisis de sus elatos se excluyó a los sujetos que no 

muestrearon las parcelas, es decir, a los sujetos que se desplazaron menos ele dos veces 

entre parcelas, lo que pudo haber propiciado que los datos de los sujetos dominantes no 

fuesen analizados, los cuales podrían haberse encontrado en las parcelas ricas, 

contribuyendo a dicha sub-igualación. 
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Por otra parte, Bell y Baum (2002) realizaron un estudio cuyo objetivo fue evaluar 

la distribución de los sujetos en un ambiente extremadamente cambiante (por los cambios 

en las tasa de entrega de alimento) en comparación a ambientes estables, en relación a las 

predicciones realizada por el modelo DLI. En el estudio se evaluaron dos grupos de más de 

veinte aves, a las cuales se le permitió elegir la parcela en la que se alimentaban, utilizando 

semillas como reforzador. La entrega de las semillas se otorgó a través de un programa 

concurrente con dos componentes de TV, los cuales simulaban dos parcelas con diferentes 

razones de entrega de alimento. Las razones de entrega de alimento variaron de manera 

pseudo-aleatoria entre sesiones y a su vez, podían o no variar a lo interno de una misma 

sesión (8:1, 4:1, 2:1, 1:1), dependiendo de si los sujetos se encontraba en un ambiente 

constante, en un ambiente estable o en un ambiente irregular, sin seiialar los cambios en las 

razones. La frecuencia de entrega de alimento en este estudio fue de 2.5 sen promedio para 

el componente rico, mientras que para los componentes pobres los valores utilizados fueron 

de 5 s para la proporción 2: 1, de 1 Os para la proporción 4: 1, de 20 s para la proporción 8: 1. 

Los resultados más importantes de este estudio fueron los siguientes: 1) los sujetos 

no se distribuyeron de manera equitativa a las razones brindadas por los programas ele 

entrega de alimento, de tal suerte que al igual que en estudios previos se observó sub­

igualación grupal; 2) el efecto de acarreo de una sesión a otra fue menor al exponerse a 

ambientes variables a lo interno de una misma sesión incrementándose la sensibilidad a la 

proporción de reforzamiento vigente; 3) los individuos expuestos a ambientes cambiantes 

podían ajustar su conducta en periodos de tiempo relativamente cortos (menos de 7 

minutos) a las tasas de entrega de alimento, considerando la consistencia de los resultados 

en esta área hacia la sub-igualación grupal. 
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La interpretación de los resultados realizadas por los autores fue que al exponerse a 

ambientes variables a lo interno de una misma sesión, los sujetos ajustaron su distribución 

de tiempo de manera más rápida a las contingencias vigentes en comparación a cuando se 

expusieron a ambientes constantes que variaron entre sesiones; siendo estos resultados 

congruentes a los repo1iados en condiciones semejantes en estudios de elección individual 

(Gray, 1994). 

A pesar de cierto acercamiento de los analistas de la conducta en el abordaje de 

algunos fenómenos colectivos, dichos fenómenos no han recibido suficiente interés por 

parte de ellos, quedando otros por ser abordados desde esta aproximación. En tanto, la 

ecología concluctual se ha interesado por abordar una gama más amplia ele este tipo de 

fenómenos. Un ejemplo de lo anterior han sido los trabajos que evalúan los juegos 

productor-parásito (P-S por sus siglas en inglés), los cuales para ser caracterizados y 

explicados han utilizado un marco conceptual de dicha área. Dado el tema de interés de esta 

tesis se a continuación se describirá có1no algunos trabajos de dicha aproxi1nación han 

estudiado este tipo ele situaciones colectivas, así con10 algunos de los resultados n1ás 

importantes obtenidos. 

La ecología conductual y el estudio de forrajeo en situaciones productor-parásito 

De acuerdo con Barnard y Sibly ( 198 l ), en algunas situaciones grupales de búsqueda de 

alimento es posible identificar dos tipos de respuesta mutuamente excluyentes para acceder 

al alimento en un momento determinado: a) las respuestas de producir y b) las respuestas de 

parasitar. 
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a) Producir. Se entiende como la emisión de una respuesta que le permite a un sujeto 

liberar o tener acceso a una cantidad de alimento y generalmente poder consumirlo 

parcialmente antes que otros integrantes del grupo. 

b) Parasitar. Es entendido como la obtención de alimento generado a partir de arribar a 

una fuente de alimento después de ser liberada por otro sujeto, consumiendo parte 

del alimento restante. 

Estos mismos autores han señalado que en la mayoría de los casos se observa que los 

sujetos no despliegan un tipo de respuesta de manera exclusiva. Habitualmente, se observa 

que los sujetos alternan entre producir y parasitar para acceder al alimento (Giral<leau y 

Lefebvre, 1986; Cabrera, Durán y Nieto, 2006a). Sin embargo, se identifica que algunos 

sujetos despliegan en mayor proporción una de estas dos respuestas para acceder a los 

recursos. A la tendencia que se observa en la respuesta de acceso al alimento para cada 

integrante del grupo se le denomina "estrategia" (Barnand y Sibly, 1981; Caraca y 

Giraldeau, 1991 ). Cuando un sujeto emite mayor proporción <le respuestas de producción 

en relación al total de respuestas para acceder al alimento, se dice que despliega una 

estrategia de "productor''. Por otra parte, cuando un sujeto emite mayor proporción de 

respuestas de participar del alimento descubierto por otros en relación al total de respuestas 

que le permiten acceder al alimento, se dice que despliega una estrategia de "parásito''. 

Vickery, Giraldeau, Tcmpleton, Kramer y Chapman (1991) propusieron un modelo 

formal que enfatizó el papel que juegan algunas variables ambientales y poblacionales, para 

dar razón de cómo se afectan las estrategias de búsqueda y obtención de alimento a lo 

interno de un grupo. A ese modelo se le conoce como Maximización de la tasa. 

De acuerdo con ese modelo Giraldeau y Livoreil (1998), basados en Yickery, et. al. 

( 1991 ), mencionan que cuando G sujetos buscan alimento en grupo pueden identificarse al 
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la cantidad de fuentes de alimento, la cantidad de alimento disponible en cada fuente o la 

distancia entre las fuentes (Coolen, 2002). Además, esa misma tasa puede ser afectada por 

ciertas características de la población como: 1) la experiencia de los sujetos participantes en 

la ejecución de la respuesta de descubrir (Cabrera, Durán y Nieto, 2006a), esperándose 

mayor tasa de encuentro cuantos más sujetos entrenados participen en la situación; 2) la 

demanda energética de los sujetos (Koops y Giraldeau, 1996), debido a que se espera 

incremento en la motivación incrementando la tasa de respuestas para procurar el alimento. 

El periodo de búsqueda y consumo Tes el total que se invierte en explotar la parcela. En 

otros términos, T hace referencia al tiempo empleado para encontrar e ingerir todas las 

fuentes de alimento disponibles en la parcela o terminar el episodio debido a la saciedad. La 

porción de alimento consumida por el descubridor (a+A/11) es afectada por los siguientes 

factores: a) la cantidad de alimento disponible en la fuente (Coolen, 2002), b) la ventaja de 

descubrimiento que ésta le propicia por su forma, tamaño y/o velocidad de consumo 

(Al faro y Cabrera, 2009; Hirsch, 2007). 

La expectativa de ingesta de un parásito (I.,) en un periodo de tiempo es formalizada 

de la siguiente manera: 

f,= lqGTA/11 

Es decir, 1, depende de los siguientes elementos: 1) la tasa de encuentro J., 2) la 

proporción de sujetos productores ti, 3) el tamaño del grupo G, 4) el tiempo total de 

búsqueda y consumo de alimento T, 5) la cantidad de alimento restante A, que se reparte 

entre los sujetos que acuden a explotar la fuente 11, donde 2 es independiente del tiempo 

total de búsqueda y consumo. La tasa de encuentro puede ser afectada por los mismos 

factores ya mencionados para los productores. 
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El tamaño del grupo G, es la cantidad de sujetos que se encuentran en la población. 

El periodo de búsqueda y consumo T, es el total de tiempo que se invierte en explotar la 

parcela. En otros términos T hace referencia al tiempo empleado para encontrar e ingerir 

todas las fuentes de alimento disponibles en la parcela o terminar el episodio debido a la 

saciedad. La cantidad de alimento restante A, es repartida entre los sujetos que explotan la 

parcela (11) de manera equitativa, de tal modo que entre mayor sea la cantidad de alimento 

disponible en una parcela incrementará la proporción de alimento que se reparte entre todos 

los sujetos que acuden a ella reduciendo la proporción de alimento consumida de forma 

exclusiva por el productor. Por tanto, a mayor cantidad de alimento disponible en una 

parcela se tiende a incrementar la tasa de ingesta principalmente de los parásitos (Coolen, 

2002). En cuanto a la ventaja de descubrimiento que permite el tipo de alimento o la fuente, 

se ha reportado que a menor ventaja se tiende a incrementar la tasa de ingesta de los 

parásitos (Alfaro y Cabrera, 2009; Coolen, 2002) y la cantidad de sujetos utilizando 

parasitar como estrategia para consumir alimento, de tal modo que entre menor número de 

parásitos mayor ingesta para los mismos (Carneo y Giraldeau, 1991 ). 

La proporción de sujetos productores necesaria para el equilibrio entre /1, y /, se 

representa mediante p* y se formaliza de la siguiente manera: 

a/F + l/G=p * 

En este modelo se asume que la cantidad de sujetos parásitos no tiene efecto sobre 

la tasa de encuentro de fuentes de alimento por parte de los productores. Bajo esas 

condiciones, 1-p*, la porción de sujetos utilizando parasitar como estrategia se asume como 

es dependiente de la ventaja al producir e independiente de la tasa de encuentro. En tanto 

para los productores, confonne se incre1nenta el tan1año del grupo, para conservar estable la 

proporción de productores p, se requiere un incremento en la ventaja de descubrimiento, de 
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lo contrario parasitar tiende a incrementar su rentabilidad. En resumen, la frecuencia estable 

de las estrategias de producir y parasitar se considera función del tamaño del grupo y de la 

ventaja de descubrimiento. 

A continuación se describen los efectos de algunas variables relativas al ambiente 

que modulan la proporción con la que se despliega cada una de las estrategias en un grupo. 

Cantidad de fi1e11tes de alimento en el ambiente. Giraldeau, Soos y Beauchamp (1994) 

mencionan que al incrementarse las oportunidades de producción de alimento se 

incrementa la tasa de ingesta y por ende, se reducen el déficit energético y la motivación 

por conseguir alimento, dando lugar a un decremento de la estrategia de producir, tanto en 

frecuencia, como en proporción. Mientras que la proporción de respuestas de 

descubrimiento de los descubridores remanentes se incrementa. Por ejemplo, Koops y 

Giraldeau ( 1996) utilizaron grupos de estorninos para evaluar el efecto de la cantidad de 

füentes de alimento disponibles sobre las estrategias de búsqueda producir-parasitar. En 

este estudio, los grupos fueron expuestos en diferentes secuencias a dos tratamientos 

distintos, uno con pocas fuentes de alimento 5/15 y otro con muchas fuentes de alimento 

10/15, manteniendo constante la cantidad de itcms al interior de cada fuente en ambos 

tratamientos. Se observó un incremento de la proporción de sujetos utilizando parasitar 

como estrategia de búsqueda en el tratamiento que ofrecía muchas fuentes de alimento en 

comparación con la proporción observada para el tratamiento de pocas fuentes de alimento. 

Cantidad de alimeuto porfí1e11te. Giraldeau y Livorcil (1998) mencionan que cuando se 

comparan las estrategias P-S desarrolladas por un mismo grupo en dos ambientes que 

contienen la misma cantidad ele alimento pero diferente distribución, una con pocas fuentes 

de ali1nento con abun<lantes ítc1ns al interior <le las 111is1nas y otra con 1nuchas fuentes de 

alimento con escasos ítems, se observan diferencias en la proporción de sujetos que 
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despliega cada una de las estrategias en las dos condiciones. En general, se menciona que la 

proporción de productores tiende a decrecer cuando el alimento se distribuye entre pocas 

fuentes con muchos ítems y viceversa, la proporción de productores tiende a incrementarse 

cuando la parcela contiene muchas fuentes con pocos ítems (Giraldeau, l-logan y Clinchy, 

1990). Por ejemplo, Coolen, Giraldeau y Lavoie (2001) utilizando grupos de Nutmeg 

Ma1111iki11s, manipularon la distribución espacial de semillas, empleando dos diferentes 

tratamientos: uno disperso de 40 fuentes con 5 semillas y otro agrupado de 1 O fuentes con 

20 semillas. El objetivo de este estudio fue comparar si las estrategias de los sujetos 

correspondían con los cambios predichos por el modelo descrito anteriormente. Su 

indicador de estrategias fue la postura corporal; cuando los sujetos permanecieron con la 

cabeza agachada se asumió que estaban en posición de producción, mientras que cuando lo 

hicieron con la cabeza erguida se asumió que estaban en posición de parasitar. Se observó 

que los grupos incrementaron la proporción de sujetos empleando producir como estrategia 

ele búsqueda cuando se expusieron al tratamiento disperso en relación al tratamiento 

agrupado. 

Tipo de alimento. Giraldeau y Caraca (2000) mencionan que el tipo de comida puede ser 

considerado un factor modulador de la porción de alimento ingerida por el productor: en 

algunos casos éste puede consumir casi inmediatamente lo encontrado y reducir 

rápidamente el número de ítems disponibles para los parásitos; en otros casos, los sujetos 

seguidores pueden incluso quitar al sujeto productor la posibilidad de comenzar a ingerir 

parte del alimento (robo). Quizás si el alimento disponible es de lenta ingestión, podría 

incidir en la promoción de las respuestas de parasitar para consumir alimento (Hirsh, 2007). 

Co11fig11ración espacial de distrib11ció11 de los rernrsos. Kim y Grant (2007) manipularon la 

forma del área de la parcela de manera independiente al tamaño de la misma utilizando 
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parcelas cuadrangulares (13.6 x 13.6 cm), rectangulares (46.5 x 4.0 cm), y alargadas (93.0 x 

2.0cm) presentando peces de tres dimensiones diferentes - pequeños, medianos y grandes -

en grupos de varios tamaños tres, seis y doce peces. En consecuencia utilizaron un diseño 

factorial de 3x3. En este estudio se evaluaron los efectos del tamaño del perímetro de la 

parcela y del tamaño del grupo sobre el éxito de los peces dominantes para defender el 

alimento disponible en la parcela, el éxito de los intrusos para conseguir alimento y la tasa 

de crecimiento de éstos. En general, se reportó para los sujetos dominantes, que conforme 

se incrementaba el perímetro de la parcela y/o cuando el tamaño del grupo se incrementaba, 

la frecuencia de agresiones así como la proporción de agresiones por parte del sujeto 

dominante disminuyó; por tanto, se sugirió que en tales condiciones el éxito en la defensa 

de los recursos por parte del sujeto dominante tendía a decrecer. Para los intrusos se 

observó que, conforme se incrementaba el perímetro de la parcela y/o cuando el tamafio del 

grupo se incrementaba, la proporción de intrusos, su tiempo de permanencia en la parcela y 

su tasa de crecin1iento incrcn1entó, lo que sugiere en ténninos generales que bajo tales 

condiciones su éxito fue mayor. Estos resultados sugieren que al incrementarse la distancia 

1náxin1a entre fuentes de ali1ncnto 1nás sujetos pueden explotar el ali1ncnto, sin en1bargo, no 

queda claro cuál es el efecto de modificar la forma y/o la distancia mínima entre fuentes de 

una misma parcela sobre las estrategias producir-parasitar. 

Como se mencionó previamente además de las variables relacionadas con el 

ambiente también algunas variables relacionadas con la población también influyen sobre 

los patrones colectivos de búsqueda de alimento. Algunas de las variables estudiadas han 

sido: el tamafio del grupo, el nivel de demanda energética y la proporción de integrantes 

con entrenamiento en respuestas de producción en relación al total del grupo. A 
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continuación se realiza una descripción de los resultados reportados respecto a 

manipulaciones relativas a las características de la población. 

Tamaño del grupo. Giraldeau y Carneo (2000) mencionan que en la mayoría de los casos, 

el rendimiento para los miembros de un grupo de "cierto" tamaño es mayor al rendimiento 

de un sujeto que busca alimento de manera solitaria (Clark y Mangel, 1984). La 

rentabilidad para los integrantes de un grupo, al menos inicialmente, se incrementa en 

función del tamaño del grupo. Sin embargo, conforme el tamaño del grupo se incrementa, 

la competencia y la interferencia pueden reducir las ventajas de ser miembro de un grupo. 

A este fenómeno se le conoce como "paradoja del tamaño del grupo". Por tanto, una 

función gaussiana desplazada hacia la izquierda puede ser útil para representar este 

fenómeno, como se refiere en Clark y Mangel (1986). Adicionalmente, se pueden 

identificar al menos dos aspectos interesantes a la búsqueda de alimento sobre los que 

influye el tamaño del grupo: 

l. La proporción de productores. En general, cuando el tamafio del grupo es pequeño 

la proporción de sujetos que fungen como productores tiende a ser mayor a la 

proporción de integrantes que fungen como parásitos. Cuando el tamafio del grupo 

es grande la proporción de integrantes que fungen como productores es menor a la 

proporción ele sujetos que fungen como parásitos (Coolen, 2002). 

2. La estabilidad en las estrategias desplegadas por los integrantes de un grupo. En 

general, cuando el tamafio del grupo es pequefio los sujetos tienden a desplegar 

estrategias mucho más evidentes y estables, pueden ser clasificados como 

productores o parásitos. Sin embargo, cuando el tamaño del grupo es grande los 

sujetos tienden a desplegar estrategias menos evidentes, es decir, no sólo se 

observan sujetos que pueden ser clasificados como productores o parásitos, sino que 
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se incrementa la cantidad de sujetos que alternan entre ambas estrategias. Giraldeau 

y Caraco (2000) identifican a estos patrones de respuesta para acceder al alimento 

como "oportunistas". Además, en grupos lo suficientemente grandes los sujetos 

tienden a subdividirse en grupos más pequeños, explotando de manera simultánea 

un mayor número de fuentes de alimento (Sibly, 1983). Esto propicia mayor 

desventaja para los sujetos que emiten exclusivamente respuestas de producir o 

parasitar, debido a que pierden casi por completo la posibilidad de acceder a las 

fuentes disponibles de manera simultánea (Beauchamp, 2008). 

La demanda energética. Wu y Giraldcau (2005) mencionan que cuando decrece el nivel de 

la energía almacenada se incrementa el uso relativo al interior del grupo de la estrategia de 

producir. Por ejemplo, Koops y Giraldeau (1996) utilizando estorninos como sujetos 

experimentales, pretendieron analizar el efecto del requerimiento fisiológico para lo cual 

utilizaron un método de privación tradicional. En términos generales reportaron que no 

necesariamente existe una relación directa entre el nivel de privación y el requerimiento 

fisiológico, pero cuando se consigue alterar el requerimiento fisiológico (p.c., después de 

varios días de privación) a pesar de no haber obtenido efectos claros, los autores mencionan 

que al incrementar el requerimiento fisiológico se observa mayor tendencia a producir el 

alimento (Bizo y Killeen, 1997), lo cual ha sido interpretado como una respuesta de 

tendencia arriesgada. Mientras que al disminuir el requerimiento se observa mayor 

proporción de respuestas de parasitar a otros para acceder al alimento, lo que ha siclo 

interpretado como una respuesta conservadora (aversiva al riesgo). 

E11tre11a111ie11/o en producir. Cuando al interior de un grupo la densidad de los sujetos 

productores es mayor a la densidad de los sujetos parásitos; se dice que el consumo de 

productores y parásitos es muy semejante, pero, algunos autores consideran que el consumo 
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total de los sujetos parásitos en relación al consumo de los sujetos productores es 

ligeramente mayor (Giraldeau, Saos y Beauchamp, 1994; Parker, 1984). Si la densidad de 

los sujetos parásitos es mayor a la de los sujetos productores el total de la ingesta se reduce, 

es decir, tanto productores como parásitos reducen la cantidad de alimento que ingieren, 

pero la reducción de la ingesta es mayor para los sujetos parásitos en relación a la ingesta 

de los sujetos productores (Giraldeau, Saos y Beauchamp, 1994; Parker, 1984). Sin 

embargo, si en una situación de alimentación colectiva aumenta el número de productores 

(debido al cambio de estrategia de algunos parásitos) se incrementa la cantidad de alimento 

ingerida para todo el grupo, pero sobre todo aumenta la cantidad de alimento consumida 

por los parásitos remanentes (Giraldeau y Caraca, 2000). En general, cuando para el total 

de sujetos de un grupo predomina notablemente alguna estrategia, los sujetos que 

desplieguen las estrategias poco frecuentes tendrán mayor rentabilidad en comparación con 

el resto de integrantes del grupo (Caraca y Giraldeau, 1991 ). 

Contraste entre situaciones de forrajeo colectivo DLI y P-S 

Como puede notarse, las diferencias entre las situaciones experimentales que 

estudian el forrajeo colectivo desde el modelo DLI aquí referidas y las situaciones cuyo 

análisis se sustenta en el juego P-S son varias, siendo evidente que en las situaciones P-S se 

incluyen más variables y se enfatiza la influencia de la conducta de todos los integrantes de 

un grupo sobre las ganancias obtenidas en cada episodio de forrajeo, lo cual hace al 

fenómeno más complejo de estudiar. A continuación se enfatizan algunas de las diferencias 

1nás in1portantcs entre a111bos tipos de situaciones: 
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l) En el caso de las situaciones de DLI la elección individual se da entre el tiempo que los 

sujetos dedican a explotar cada parcela, es decir, entre cuánto tiempo permanecer y cuándo 

abandonar una parcela en función de la cantidad de alimento disponible, por consiguiente la 

elección es espacial (dónde comer). En las situaciones P-S, la elección individual no se 

centra en aspectos exclusivamente espaciales, sino que también se involucran aspectos de 

topografia de respuesta para la obtención del alimento (cómo buscarlo y cómo consumirlo) 

y en qué proporción emplear cada una de las topografías. 

2) En las situaciones DLI se asume que la vigencia de las opciones de alimentación 

(parcelas), no son dependientes de la acción de alguno de los otros integrantes del grupo ya 

que el alimento se presenta en función del transcurso del tiempo; mientras que en las 

situaciones P-S, la oportunidad de consumo solo estará disponible después de que un sujeto 

ha producido la liberación del contenido de una parcela. 

3) El valor que ofrece cada alternativa en las situaciones DLI es relativamente fijo, 

tendiendo a ser equitativo entre los integrantes del grupo, aunque como ya se refirió con 

frecuencia bajo ciertas condiciones se observa sub-igualación grupal que conlleva a 

diferencias en las tasas ele ingesta individuales (Baum y Kraft, 1998; Bel! y Baum, 2002; 

Gray, 1994). Sin en1bargo, en las situaciones P-S la ganancia asociada a cada alternativa 

puede variar, debido a que está determinada parcialmente por lo que los otros miembros 

hacen. Por ejemplo, cuando la cantidad de productores es ele cero, no hay ganancia para los 

parásitos y tiende a incrementarse conforme se incrementa la cantidad de productores, 

debido a que con ello se incrementa la cantidad de oportunidades de explotación. En 

ca1nbio, para los productores, cuando no hay parásitos el consun10 de cada parcela 

descubierta es exclusivo, y disminuye conforme se incrementa la cantidad de parásitos, 
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hasta ser cercano a la ventaja de producción, dado que el resto de la parcela se reparte entre 

el productor y los parásitos. 

4) Dado lo anterior, en situaciones de DLI las funciones de retroalimentación tienden a ser 

semejantes, por lo menos, entre los individuos que se encuentran en una misma parcela. Por 

su parte, en las situaciones P-S, las funciones de retroalimentación de cada sujeto dentro de 

un grupo varían, y no necesariamente son semejantes entre sujetos que utilizan una misma 

estrategia. 

5) En condiciones de laboratorio, las situaciones DLI han simulado el episodio de forrajeo 

utilizando programas concurrentes de TV-TV, en tanto, las situaciones P-S, podrían ser 

equiparadas a programas concurrentes RV-IV o TV en las que cada componente está en 

función de las estrategias empicadas por cada individuo para la obtención de alimento más 

que con una zona espacial específica. Esto es, la estrategia de producir (respuestas de 

búsqueda y obtención) puede equipararse a un programa RV, debido a que la obtención de 

recursos es dependiente, en buena medida, del uso de esta respuesta; conforme se gana 

experiencia en producir el valor promedio tiende a ser de 1, con poca variabilidad. Por su 

parte, la estrategia de parasitar puede equipararse a un programa de IV o TV, dependiendo 

de si se conccptualiza con10 operante, o no, la respuesta de seguir a otro para acudir a una 

parcela, dado que la presentación de oportunidades para la obtención de recursos es 

dependiente de la tasa de encuentro del resto del grupo. 

Adicionalmente, equiparar las situaciones P-S con situaciones de elección en 

programas concurrentes RV -IV o TV es plausible si se consideran los siguientes aspectos: 

a) En las situaciones P-S, al igual que en los progran1as concurrentes, se asu111e cierta 

incompatibilidad entre respuestas, incluso desde la topografia de las respuestas de 

búsqueda (Coolen, Giraldeau y Lavoie, 2001 ). 
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b) La combinación resultante de la ejecución y funciones de ganancia de todos los 

individuos, al considerar producir equiparable a responder en un RV y a parasitar a 

responder en algo semejante a un IV o TV, logra capturar la esencia de 

"interdependencia de las ganancias" tal como se plantea en la literatura del área 

(Giraldeau y Caraca, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998). 

e) Recientemente Belmaker, Motoro, Feldman y Lotem (2012) reportaron que, sujetos 

pre-expuestos individualmente a un área de búsqueda en la cual un maniquí podía 

estar cerca o lejos de las parcelas -a manera de señal de la presencia o ausencia de 

alimento-, en una posterior fase de prueba colectiva emplearon predominantemente 

la respuesta que mayores ganancias les brindó en la fase de pre-exposición. Es 

decir, los sujetos que fueron expuestos a una situación en la que el maniquí estuvo 

cerca de las parcelas utilizaron en mayor medida parasitar y los sujetos expuestos a 

situaciones donde el maniquí estuvo lejos de las parcelas utilizaron en mayor 

medida producir como respuesta de acceso al alimento. Ese resultado fue discutido 

en términos del papel que tienen las consecuencias de cada respuesta sobre su 

frecuencia de uso (1-Ierrnstein, 1970) y en este caso sobre el aprendizaje y uso de 

respuestas colectivas de forrajeo. 

Preguntas de investigación 

Una pregunta interesante en situaciones ele búsqueda e ingesta <le alin1ento en 

condiciones grupales es la siguiente: ¿qué factores ambientales pueden modular la 

interacción entre sujetos en una situación de búsqueda de alimento? Posteriormente, si se 

observa interacción, puede ser interesante preguntarse ¿qué factores ambientales modulan 

la proporción con la que se ejecuta cada una de las estrategias al interior de un grupo? Para 
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dar respuesta a estas dos preguntas, resulta útil identificar qué variaciones en las 

condiciones ambientales pueden producir cambios sustanciales en la composición de los 

grupos y en las estrategias desarrolladas a lo interno de los mismos, así como realizar 

manipulaciones sistemáticas de dichas variables. También resulta interesante preguntarse 

¿qué variables en las características de la población pueden influir para que un organismo 

despliegue una estrategia en particular? Para dar respuesta a esta pregunta resulta pertinente 

realizar manipulaciones controladas sobre diferentes características de la población. 

Las respuestas a estas preguntas permitirán tener una panorámica más amplia de la 

dinámica del comportamiento de los organismos que conforman un grupo y de cómo éste 

se ajusta a las condiciones ambientales. 

Objetivo general 

Analizar el efecto de manipular variables relacionadas con las características del 

alimento, su distribución espacial y el número de integrantes del grupo en una situación 

colectiva de forrajeo, sobre la adquisición de estrategias de búsqueda y obtención de 

ali1nento en ratas. 
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EXPERIMENTO 1 

Como se ha mencionado previamente, cuando los sujetos buscan alimento de 

manera colectiva pueden observarse diferentes patrones de respuesta, los cuales pueden 

variar en un mismo sujeto a través de diferentes momentos de la búsqueda y/o la obtención; 

de igual manera, pueden observarse cambios en la interacción entre miembros del grupo. 

Por ejemplo, en este tipo de situaciones puede observarse que todos los sujetos de un grupo 

se involucran en actividades de producción y que, por tanto, el nivel de interacción entre 

ellos es muy bajo; otra posibilidad, es que solamente un sujeto sea el que despliegue 

respuestas vinculadas a la producción de alimento y que el resto del grupo se aproveche de 

los recursos liberados consumiéndolos conjuntamente, mostrando un nivel alto de 

interacción; una posibilidad más, entre otras, es que todos los sujetos presenten en 

proporciones semejantes respuestas vinculadas a la producción y respuestas vinculadas al 

parasitis1no, lo cual ocasiona patrones colectivos con un nivel de interacción alto entre los 

sujetos o bien podría observarse un nivel intermedio de interacción, dependiendo de los 

cambios en la actividad individual en diferentes momentos de un mismo episodio de 

forrajeo (Barnard y Sibly, 1986; Giraldeau y Lefebvre, 1986). 

De acuerdo con la bibliografía en el área, esos patrones de respuesta individuales y 

colectivos son modulados por diferentes condiciones ambientales. Algunas de estas 

condiciones pueden ser: la cantidad de parcelas en un área (Koops y Giraldeau, 1996), la 

distancia entre ellas (Beauchamp, 2008), el tipo de recurso encontrado al interior -su 

calidad-(Hirsch, 2007), la cantidad del mismo (Alfara, García-Leal y Cabrera, 2010), la 

respuesta requerida para la liberación de recursos y el diámetro de los puntos de 

ali111entación, entre otros. 
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Así, las estrategias de búsqueda, obtención y consumo de recursos o alimento están 

determinadas por variables ambientales, pero también en buena medida por las estrategias 

desplegadas por los otros sujetos que forman parte del grupo (Giraldeau y Carneo, 2000). 

Es decir, si bien diferentes condiciones ambientales pueden promover una serie de 

respuestas individuales y colectivas, la ejecución de los otros miembros del grupo también 

puede determinar las posibilidades de obtención de alimento a través de diferentes 

respuestas y conducir a la emergencia de diferentes patrones colectivos. Lo anterior debido 

a que, las situaciones de forrajeo colectivo típicamente pueden caracterizarse como 

situaciones de competencia entre sujetos por la explotación de recursos con disponibilidad 

concurrente (Caraco y Giraldeau, 1991 ). Por ejemplo, en un grupo en el que todos los 

sujetos se involucren en actividades de búsqueda y consigan recursos a una tasa similar, se 

observaría de acuerdo con el modelo ele Maximización de la tasa (Vickcry, et. al., 1991 ), 

que la proporción del alimento consumido por un productor tendería a ser la totalidad del 

alimento de la parcela -1.0- (siempre que la cantidad de parcelas sea exactamente divisible 

entre la cantidad de miembros en la situación). El patrón anterior sería observado, dacio que 

todos los sujetos se comprometen con respuestas vinculadas a producir directamente sus 

propios recursos, pennitién<losc, los unos a los otros, consu1nir sin ser parasitados. 

Debido a que diversos trabajos, sobre todo teóricos, consideran que las 

características relacionadas con la manipulación y/o velocidad de consumo del alimento 

encontrado (Hirsch, 2007) en una situación ele forrajeo colectivo, inducen per se diferentes 

niveles de interacción entre los miembros de un grupo, en este primer Experimento se 

contrastaron los patrones inducidos por dos tipos de alimento con diferentes niveles ele 

manipulación propiciados por el tamaño de las unidades ele recursos. En otros términos, se 

evaluó el grado de consumo exclusivo inducido por cada tipo de alimento para los sujetos 
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que descubren las parcelas y el nivel de interacción promovido entre los sujetos. 

Específicamente, el objetivo que tuvo este Experimento fue evaluar el efecto de presentar 

dos tipos de alimento sobre los patrones de adquisición de búsqueda, obtención y consumo 

de ratas expuestas en grupo a una situación de forrajeo. 

Método 

Sujetos. Se emplearon veinticuatro ratas Wistar, machos, sin experiencia, de cinco a seis 

meses de edad al inicio del Experimento, los cuales se mantuvieron al 80% de su peso en 

alimentación libre. 

Situación experimental. Los experimentos fueron realizados en un laboratorio de 5 m x 3 m 

x 3 m en cuyo suelo se colocó el aparato que se describe más adelante. Para el registro de 

las sesiones experimentales se empleó una cámara de video, sostenida por un arnés aéreo, 

ubicado a 2.5 m del sucio y que sobresalía 25 cm de la pared, de tal manera que permitió la 

filmación de toda la superficie del aparato. 

Aparatos. El aparato experimental consistió en una tarima de madera de las siguientes 

dimensiones: 90 cm de largo y 120 cm de ancho, la cual descansó sobre una base de madera 

de 20 cm de altura. Las orillas del aparato fueron delimitadas por paredes de policarbonato 

translúcido de 50 cm de altura. En la tarima hubo 12 perforaciones circulares, cuyo 

diámetro fue de 9 cm; la separación mínima entre perforaciones fue de 30 cm. Debajo de 

cada perforación se colocó un depósito de plástico con una profundidad de 2 cm. Los 

depósitos estuvieron cubiertos por una compuerta cuadrada de l O cm cuyo peso fue de 48 

gr. Las compuertas podían ser desplazadas, dado que estuvieron guiadas por rieles de 

aluminio, de 0.5 cm de abertura y 20 cm de largo, posibilitando dejar acceso libre a los 

depósitos. 
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Materiales. Se utilizó una cámara de video, una computadora personal y una consola para 

reproducción y análisis de datos. 

Procedimiento. Los sujetos fueron asignados de manera aleatoria a uno de sc1s grupos 

experimentales, cada uno conformado por cuatro integrantes. Para la mitad de los grupos el 

alimento contenido en los depósitos fueron 4 g de semillas de girasol. Para la otra mitad ele 

los grupos el alimento consistió en tres trozos ele 1.33 g de alimento balanceado Purina (ver 

Tabla 1 ). La ubicación de los depósitos con alimento -parcelas- fue la misma para ambos 

tratamientos, la cual será sefialacla más adelante. Se llevó a cabo una sesión experimental 

por día. El criterio de finalización de la sesión fue de 15 minutos, o bien, cuando se 

hubieran agotado todos los recursos disponibles en el aparato experimental, ele modo que 

el intervalo promedio entre sesiones fue de 23 :45 horas o menos. Las sesiones fueron 

realizadas en seis días consecutivos para cada grupo uno ele los grupos. 

Tabla l. Presenta el diseiío del Krperimento l. 

Tratamiento 

Semillas (n=4) 

Pellets (n=4) 

Número de grupos 

3 

3 

Los Grupos Semillas fueron expuestos a la plataforma con los 12 depósitos cubiertos, de 

los cuales cuatro contuvieron alin1cnto, 4 gen cada una de las cuatro esquinas (véase Figura 

1 ). 

Los Grupos Pellets se expusieron a la misma plataforma, con el alimento distribuido de 

manera semejante a la ya descrita. La cliterencia fue que el alimento dispuesto en cada 

depósito fueron 3 trozos de Pellets de 1.33 g cada uno (véase Figura !). 
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0111 Qfll: 01~1 

Figura 1. Muestra la distribución de parcelas para los trata1nientos del Experi1nento 1. En atnbos 
casos la cantidad de ali1ncnto disponible en cada parcela fue de 4g. 

Registro y Análisis de Datos. Todas las sesiones fueron video-grabadas y a posteriori se 

registraron los siguientes datos: 

1. Orden en el que cada sujeto del grupo arribo a una parcela descubierta. 

2. El sujeto que abre la compuerta para dejar disponible el alimento de una parcela útil 

(Productor). 

3. El (los) sujeto (s) que consumen el alimento de una parcela descubierta por otro 

(Parásito). 

4. Actividad de un sujeto sobre una compuerta sm la producción de alimento 

(Contacto). 

5. Desplazamiento de un sujeto tras otro en áreas diferentes a parcelas descubiertas 

(Seguir). 

6. Tiempo de permanencia de los sujetos explotando el recurso. 

7. Tiempo entre aperturas sucesivas de parcelas. 

Para definir la estrategia empicada por los sujetos 11 lo interno de ///U/ sesión, se utilizó 

un indice denominado como productor-parasito. Ese índice considera el número de 

32 



Forrajeo productor-parásito 

respuestas para producir alimento sobre el total de visitas a depósitos con alimento 

disponible. Esto es: 

número de respuestas de producción 

número de respuestas producción +el número de respuestas de parasitar 

Para determinar la tendencia a usar una estrategia en particular a través de las 

sesiones se utilizaron los siguientes criterios para el desempeño de cada sujeto: 

Productores: 

l. Que en una o más de las sesiones experimentales alcanzará un índice productor­

parásito de 1.0 (se desempeña exclusivamente como productor para la obtención). 

2. Que en dos o más sesiones consecutivas alcanzará un índice productor-parásito de 

entre 0.99 y 0.66. 

De estrategia mixta: 

1. Que en dos o más sesiones consecutivas alcanzará un índice productor-parásito 

de entre 0.65 y 0.33. 

Parásitos: 

l. Definido por exclusión a las dos estrategias anteriores (siempre que hayan 

consumido alimento). 

Resultados y Discusión 

A continuación se presentarán y discutirán los datos obtenidos en cada uno de los 

indicadores registrados y/o calculados y se bosquejará la implicación de los mismos para el 

área de investigación. 

Orden de arribo. Se consideró la sucesión con la cual los sujetos llegaron a una parcela 

disponible. De acuerdo con los datos observados en las sesiones analizadas (primera y 
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última), se identificó, de manera general que los grupos expuestos a semillas como 

alimento presentaron patrones más regulares a lo interno de una sesión, es decir, los sujetos 

arribaron a los diferentes depósitos casi en el mismo orden; por ejemplo, en la Figura 2 

puede verse que el S 1 del grupo 1 semillas repite como primer sujeto en producir y por 

ende visitar cada parcela útil en primer término. A diferencia de las secuencias de 

explotación observadas para los grupos pellet, en los cuales el orden de arribo a cada 

depósito presentó mayor variación; lo cual puede observarse claramente en el grupo 2 de 

pellets, en el cual ningún sujeto repitió como productor en dos parcelas descubiertas 

consecutivamente. Así, para los grupos expuestos a semillas se observó que en 15/18 (0.83) 

ocasiones un sujeto que produjo repitió esa respuesta en la siguiente parcela explotada por 

el grupo; mientras que el resultado de ese mismo indicador para los grupos pellets fue de 

5/18 (0.27) ocasiones. 

Semillas Pellets 

l . • 
i 

l. • 
i 

l . • 
i 

J. • • J. • 
i i 

Figura 2. Muestra el orden de arribo de dos para los diferentes grupos de cada tratamiento. 
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Estos datos permiten identificar que la organización de los sujetos en un grupo para 

explotar el alimento disponible en un área es modulada por el tipo de alimento encontrado 

(Beauchamp, 2008; Giraldeau y Caraco, 2000; Hirsch, 2007). Así cuando el alimento 

consiste en semillas, los sujetos suelen llegar a las parcelas en un orden bastante regular, lo 

cual puede obedecer a que en la parcela se encuentran aproximadamente 84 unidades ± 4, 

las cuales son recogidas y consumidas en pequeñas cantidades en derredor de la parcela 

misma; mientras que de pellets se presentan tres unidades de mayor dimensión por cada 

parcela útil, lo cual ocasiona que cada sujeto recoja en cada visita útil una unidad y la 

consuma en un área alejada respecto de la parcela (esquinas del aparato). Adicionalmente, 

el hecho de que se encuentren solo 3 unidades en cada parcela produce que al menos uno de 

los sujetos del grupo no tenga oportunidad de obtención y por ende se involucre en 

actividades de búsqueda, tendiendo a realizar respuestas vinculadas con la producción de 

alimento (Carneo y Giraldeau, 1991; Koops y Giraldeau, 1996; Giraldeau y Livoreil, 1998; 

Alfaro y Cabrera, 2009). 

Índice de explotación grupal de parcelas. Este índice fue calculado considerando como 

numerador el número de parcelas con una visita útil de los integrantes de un grupo y corno 

denominador el número total de parcelas descubiertas, de tal manera que como ya se 

mencionó, en el grupo expuesto a semillas, cada uno de los sujetos pudo tener al menos una 

visita útil a una parcela descubierta, en tanto que en el grupo expuesto a pellcts, un máximo 

de tres sujetos por grupo podía tener al menos una visita útil por parcela. Se observó que 

los grupos expuestos a las semillas explotaron parcelas con un índice de 0.83; mientras que 

los grupos expuestos a pcllets explotaron las parcelas con un índice de 0.62, lo cual indica 

que el nt1mero de unidades de alimento y/o su tamar1o determinan el número de sujetos que 

se beneficia de una parcela útil (Alfaro y Cabrera, 2009). 
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El promedio de sujetos agrupados para explotar cada parcela, es decir, los 

integrantes del grupo que consumieron alimento de una misma parcela, fortalece lo 

anterior, pues para los grupos de semillas fue de 3.79± 0.23; mientras que para los grupos 

de pellets fue de 2.62± 0.49. 

Índice productor-parasito. Este indicador fue empleado para determinar la proporción de 

respuestas de producción y parasitismo utilizada por cada sujeto para conseguir alimento. 

Este indicador permitió identificar la tendencia (estrategia) de obtención de alimento a 

través de las sesiones. Con base en los datos observados se identificó que la fracción de 

sujetos con tendencia a producir para los grupos semillas fue de 0.25 y para los grupos 

pellets fue de 0.5. Específicamente, para los grupos 1, 2 y 3 expuestos a semillas como 

alimento, los sujetos: S 1, S 6 y S 12 respectivamente exhibieron tendencia a producir para 

consumir alimento (véase parte izquierda de la Figura 3). 
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Figura 3. Muestra los resultados de las cinco sesiones para los tres grupos de cada tratamiento. 
Con un circulo se resalta el momento en el que un sujeto cumplió alguno de los criterios para ser 
considerado como productor. 
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Los sujetos que mostraron tendencia a la obtención a través de la respuesta de 

producir en los grupos pellets fueron: el S 13 y el S 16 para el grupo 1; el S 19 y el S 20 

para el grupo 2; y el S 21 y el S 23 para el grupo 3 (véase parte derecha de la Figura 3). 

Este dato es congruente con lo propuesto previamente, en el sentido de que las restricciones 

de acceso a alimento provisto por los pellets promovieron una mayor cantidad de miembros 

involucrados en el descubrimiento de parcelas útiles para dichos grupos. La tendencia 

superior de producción en los grupos pellcts también pudo ser función de la ventaja que 

tiene producir cuando el productor ele inicio se beneficia con un tercio del alimento 

descubierto (Vickcry et. al., 1991; Caraca y Giraldeau, 1991). 

Frecuencia de respuestas de búsqueda. En este dato se contabilizó la ji-ec11e11cia ele 

respuestas de dos tipos: 

1 ). Contacto a compuertas sin desplazarlas, o bien, el desplazamiento de compuertas de 

depósitos inútiles (contacto). 

2). Contacto de un sujeto con otro (seguir) en áreas diferentes a las de las parcelas ya 

descubiertas. 

En general, como lo muestra la Figura 4, se apreció que en tocios los grupos la 

emisión ele esas respuestas (no efectivas) decrementó con el paso ele las sesiones. Es decir, 

con el trascurso de las sesiones los sujetos redujeron la cantidad de respuestas, no efectivas 

(en el caso ele contactos débiles, en zonas no adecuadas para desplazar las compuertas) o en 

lugares no asociados a la liberación ele recursos (en el caso de aperturas de depósitos sin 

alimento o contactos con otros sujetos en áreas diferentes a las parcelas). 

En la comparación entre grupos expuestos a los diferentes tipos de alimentos, se 

observaron frecuencias semejantes de respuestas de contactos no efectivos, y ligeramente 

mayor frecuencia de respuestas de seguir a otro para los grupos pellets. Probablemente 
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dicho incremento en la frecuencia de respuestas de seguir a otros en los grupos pellets sea 

atribuible con esa conducta, en ocasiones, se podía obtener parte del alimento manipulado 

por otro (robo). El promedio de respuestas de contactos no efectivos por grupo fue de 4.46 

y de 4.20 para los tratamientos de semillas y pellets respectivamente. En tanto, para las 

respuestas de seguir a otro, los promedios fueron de 14,53± 8.41 y 17,80 ± 9.35. 

Adicionalmente, se observó que los sujetos que más respuestas de contactos a 

compuertas emitieron fueron aquellos que exhibieron mayor tendencia a producir alimento, 

y los sujetos que emitieron más respuestas de seguir fueron los que presentaron mayor 

tendencia a parasitar. Para observar con mayor claridad la estrategia de búsqueda 

desplegada por los diferentes sujetos de los grupos se evaluó el siguiente índice. 

Contactos 
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Figura 4. Muestra la frecuencia de respuestas de búsqueda de contactos a compuertas a la derecha 
y seguir a otros a la izquierda para los grupos de cada tratamiento. 
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Índice contacto-seguir. Se calculó un Índice contacto-seguir, teniendo como numerador el 

número de contactos y como denominador el número de respuestas de contacto más el 

número de respuestas de seguir. Esto se calculó con la finalidad de evaluar en primera 

instancia la estrategia de búsqueda seguida por los diferentes integrantes de un grupo y más 

importante aún, para evaluar si esta estrategia se corresponde con la estrategia seguida por 

cada sujeto para consumir alimento. 

Con base en los datos obtenidos se apreció que en uno de los grupos expuestos a 

semillas dos sujetos utilizaron predominantemente contacto como estrategia de búsqueda y 

en los otros dos grupos solo un sujeto por grupo lo hizo (ver parte izquierda de la Figura 5); 

este indicador se corresponde con el del índice productor-parásito en el sentido de que los 

sujetos que usan como estrategia de búsqueda el contacto con las compuertas fueron 

quienes usaron en mayor proporción la estrategia de producir para acceder y consumir 

alimento. 
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Figura 5. Muestra los índices contacto seguir de los diferentes grupos de cada tratamiento. Se 
señala con un círculo el momento en el que algún sujeto cumplió con uno de los criterios para ser 
considerados como productores. 
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En contrapmte, se observa que sujetos cuya estrategia de búsqueda fue seguir a 

otros, usaron parasitar corno estrategia de obtención. Esto es, cuando la búsqueda implica la 

exploración y el rastreo de señales de la zona a explotar, los sujetos aprenden a dejar 

disponible el alimento con lo cual tienen la primicia de consumo y una vez hecho esto, 

aumenta la probabilidad de repetición de esta secuencia de respuestas. Por su parte, los 

sujetos que siguen a otros, sobre todo a los productores, aprenden a identificar las parcelas 

con alimento ya disponible; otra posibilidad es que al seguir a otros los sujetos detecten que 

en algún sitio del aparato hay otros sujetos explotando recursos, de tal manera que estos 

seguidores aprenden a acceder al alimento sin ejecutar la respuesta de producción, con lo 

cual seguir incrementa su ocurrencia futura (Thorndike, 1911 ). 

En el grupo expuesto a pellets también se observa que sujetos que usan en mayor 

proporción contacto corno estrategia de búsqueda son los que más usan producir como 

estrategia de obtención (véase parte derecha de la Figura 5). Sin embargo, en general, como 

puede observarse con mayor claridad en el grupo 3, se muestra menos correspondencia 

entre las estrategias de búsqueda y obtención, lo cual pudo deberse al hecho (ya 

mencionado) de que la unidad ele alimento otorgada promovió el contacto entre sujetos y el 

consecuente robo de alimento (Erlandsson, 1988; Giraldeau y Caraca, 2000; Giraldeau y 

Liovoreil, 1998). 

Índice de conductas de exploración producir-parasitar. Dada la correspondencia observada 

entre las respuestas de contactos y producción así como entre las respuestas de seguir y 

parasitar (sobre todo para los grupos semillas) se agruparon estas respuestas en dos 

conjuntos: contactos-producir; seguir-parasitar. Lo anterior, con el objetivo de generar un 
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indicador global de la distribución de actividades generales relacionadas con producir y 

parasitar realizada por cada sujeto. 
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Figura 6. Muestra el índice de respuestas exploratorias -efectivas y no efectivas- asociadas 
a producir y las respuestas exploratorias asociadas a parasitar. 

Una vez más se apreció, que los grupos semillas presentaron correspondencia en la 

proporción de sujetos involucrados en actividades relacionadas con la producción (0.25), es 

decir, los resultados fueron consistentes en esa comparación. Mientras que para los grupos 

pellets se redujo la proporción de productores con relación a lo analizado previamente (0.25 

ó O). Estas diferencias fueron observadas utilizando los criterios antes descritos para 

determinar la tendencia entre sesiones (estrategia) de los diferentes sujetos. Dado que este 
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indicador representa una muestra general de las actividades de cada sujeto relacionadas con 

la exploración para conseguir recursos, al menos para los grupos semillas, sería posible 

evaluar si existe alguna correspondencia entre este índice y la proporción de alimento que 

los sujetos consiguen a través de cada una. 

Consumo relativo asociado a producir. En este caso se muestra la proporción de alimento 

consumido en cada sesión cuando los sujetos utilizaron la estrategia de producir; de manera 

que entre más cercano sea a 100% el valor para un sujeto indica que la totalidad del 

alimento consumido por él fue función de una respuesta de producción; mientras que 

cuando el valor es cercano a O para un sujeto, se tiene que el alimento ingerido en una 

sesión fue obtenido a través de una respuesta de parasitar. 

La parte de la izquierda de la Figura 7 muestra que, para los tres grupos pellcts dos 

sujetos por grupo obtuvieron la mayoría de su alimento a través de respuestas de 

producción; en tanto, la fracción complementaría de esos grupos consumió la mayor parte 

de su alimento a través de respuestas de parasitar. Cabe seiialar que estos valores no se 

corresponden con los representados en la parte izquierda de la Figura 6, lo cual indica que 

los sujetos que consumen gran parte de su alimento por producir no necesariamente 

muestran alta proporción de respuestas vinculadas a esta estrategia. Lo anterior puede 

deberse a que las unidades de alimento obtenidas son finitas y su ingesta es lenta; ele tal 

1nanera que un sujeto puede ton1ar solo una unidad a la vez y el consun10 total ele la 111is111a 

le lleva tiempo (Hirsch, 2007), así el tiempo de consumo es largo y puede competir con 

nuevas respuestas de búsqueda; otra posibilidad es que los sujetos que no tienen acceso a 

una de estas unidades tan1poco realizan respuestas de búsqueda, pues su actividad se enfoca 

en tratar ele robar el alimento que otro sujeto está manipulando para su consumo 

(Erlandsson, 1988; Giraldeau y Caraca, 2000; Giraldeau y Liovorcil, 1998). 
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Figura 7. Muestra la proporción de alimento consumido a través de la respuesta de producir en 
relación a la totalidad del alimento consumido por sesión. 

Para los tres grupos semillas se muestra que un solo sujeto es quien consume la 

mayor parte del alimento en una sesión después de haber emitido respuestas de producción; 

mientras que el resto del grupo obtiene la mayor parte del alimento a través de la estrategia 

de parasitar (ver parte derecha de la Figura 7). A diferencia de los grupos anteriormente 

descritos, la parte derecha de la Figura 7 permite ver que los sujetos que se involucran con 

respuesta relacionadas con la producción de alimento son aquellos que obtuvieron la mayor 
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proporción de su alimento precedida de una respuesta de producción y viceversa. Esta 

correspondencia pudo deberse a que en las parcelas útiles había una mayor cantidad de 

unidades y a que éstas fueron de rápido consumo; lo cual conllevó a que una vez un sujeto 

tomaba una unidad la consumía de inmediato, y por tanto el robo de alimento no era 

posible; por otro lado, esto propició que los sujetos se agruparan en derredor de cada 

depósito y pudieran tomar por turnos parte de las semillas contenidas, lo cual finalmente 

facilitó el aumento de respuesta de parasitar. 

Tiempo entre descubrimientos sucesivos. Para obtener este indicador se contabilizó el 

tiempo requerido por el grupo para agotar la totalidad del alimento dispuesto en el área de 

búsqueda, en segundos, (la duración de la sesión) y se dividió entre el número de parcelas 

disponibles (4). En este indicador se contabilizó de manera global el tiempo de búsqueda y 

el tiempo de consumo. 

Comparando el tiempo promedio transcurrido entre la apertura de dos parcelas 

consecutivas para los grupos de cada tratamiento en la primera y última de las sesiones 

registradas, se apreció un decremento considerable. Durante la primera sesión, el tiempo 

promedio fue de 146 s para los grupos semillas y de 190 s para los grupos pellets. Mientras 

que para la última sesión este indicador fue de 80 s para los grupos semillas y de 162 s para 

los grupos pellets. Este resultado indica que los grupos de ambas condiciones desarrollaron 

un patrón de explotación más eficiente para agotar el alimento con el trascurso de las 

sesiones evaluadas. 

Adicionalmente, al contrastar los indicadores de los dos tratamientos en las sesiones 

evaluadas, se observó que en ambos casos los grupos semillas requirieron menos cantidad 

de tiempo en promedio para agotar el alimento que los grupos pcllets. Sin embargo, dado 

que en este indicador se evalúa de manera conjunta el tiempo de búsqueda y el tiempo de 
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consumo, no fue factible distinguir si las diferencias observadas fueron proporcionales en 

ambas partes del episodio de forrajeo, o si dichas diferencias son especificas a alguna parte 

del episodio. Para dilucidar lo anterior se evaluó de manera concreta, la eficiencia de 

búsqueda de manera grupal. 

Eficiencia de búsqueda grupal. Con base en los datos reportados en la sección anterior, se 

calculó la eficiencia de búsqueda grupal. Para lo cual, se observó el tiempo que los sujetos 

pasaron consumiendo el alimento de las diferentes parcelas y se le resto a la duración de la 

sesión. Después, el resultado fue dividido entre la cantidad de parcelas consumidas. Por 

último, para conseguir una tasa que diera cuenta de cuántas parcelas podrían dejarse 

disponibles por una unidad de tiempo, el resultado anterior fue dividido entre 60s. Cabe 

resaltar que este indicador exhibe de manera exclusiva la frecuencia de encuentro de 

parcelas para cada tratamiento. 

Este indicador fue empleado para conocer las diferencias entre la primera y la 

última sesión de cada tratamiento. La tasa de encuentro observada para los grupos semillas 

fue de 0.78 parcelas por minuto en la primera sesión y de 0.67 parcelas por minuto para los 

grupos pellcts. En tanto los datos observados para la última sesión füeron de 3.60 parcelas 

por minuto para los grupos semillas mientras que para los grupos pellets la tasa fue 1.21 

parcelas por minuto. Los resultados anteriores corroboran que con el trascurso de las 

sesiones, los grupos se volvieron más eficientes en la búsqueda de recursos, en otros 

términos que encuentran en más parcelas por unidad de tiempo. 

En tanto, cuando se compara entre los diferentes tratamientos, los resultados 

sugieren que las diferencias sefialadas previamente para la primera sesión, se deben 

principalmente a las diferencias en el consumo de cada uno de los tipos de alimento. Sin 

embargo, las diferencias observadas entre ambos tratamientos para la última sesión se 
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pueden atribuir a principalmente a diferencias en la eficiencia de búsqueda observada para 

los grupos de cada tratamiento. 

Como puede apreciarse, los datos generados a pmtir de este primer Experimento 

muestran que las estrategias de búsqueda, obtención y consumo de alimento en grupos de 

sujetos que forrajean colectivamente están determinadas en buena medida por las 

características del alimento disponible (Nakatsuyama y Fujita, 1995). De inicio, se tiene 

que cuando el alimento se presenta en varias unidades pequeñas y de rápido consumo, se 

incrementa la actividad de los sujetos en torno a la parcela descubierta, la interacción entre 

los mismos mientras la explotan y la consecuente ocurrencia de más de un tipo de estrategia 

exhibida entre los integrantes del grupo (Alfara y Cabrera, 2009). Dado lo anterior, en los 

siguientes experimentos se empleó semillas de girasol como alimento. 
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EXPERIMENTO 2a 

La influencia del tamaño del grupo sobre las estrategias de forrajeo grupales ha 

recibido mucho interés en el área. Una cantidad importante de estudios se ha dedicado a 

evaluar cómo el tamaño del grupo modula los patrones colectivos de forrajeo (Beauchamp, 

2007; Coolen, 2002 y 2007) y algunos modelos matemáticos han sido propuestos para 

formalizar el efecto reportado (Carneo y Gira!deau, 1991; Vickery et. al., 1991 ). 

Típicamente, al aumentar el tamaño del grupo se ha observado que se incrementa de forma 

absoluta, y también proporcionalmente, la cantidad de sujetos que utilizan parasitar como 

estrategia de forrajeo (Carneo y Giraldcau, 1991; Vickery et. al., 1991 ). Sin embargo, en la 

mayoría de los trabajos realizados, no fue factible identificar si el efecto se obtuvo porque 

al aumentar la cantidad de miembros también se alteró indirectamente la cantidad de 

oportunidades pcr cápita para producir- reduciéndolas-, o se debió propiamente a la 

interacción entre 111ien1bros de grupos tnás nu1nerosos. 

Coolen (2002) propuso un procedimiento experimental que permitía identificar -

exclusivamente- cómo los patrones de forrajeo grupal eran afectados por el tamaño del 

grupo, al n1antcner constante la proporción entre 111ie111bros por grupo, la cantidad de 

parcelas y el área ele búsqueda; observando que al incrementar el número de miembros de 

un grupo aun1cnta la proporción de parasitisn10 con10 estrategia de obtención en aves. 

En el presente estudio se empleó un control experimental semejante para evaluar el 

efecto de dos diferentes tamaños ele grupo sobre los patrones colectivos en ratas; siendo el 

objetivo experimental evaluar las estrategias de búsqueda, obtención y consumo de 

alimento en grupos de ratas ele diferente tamaño, expuestas al mismo número de parcelas 

per cápita y a un área ele búsqueda, reducida o amplia, en función del número de 

integrantes. 
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Método 

Sujetos. Se emplearon 36 ratas Wistar machos, sin experiencia, de cinco a seis meses de 

edad al inicio del Experimento, los cuales se mantuvieron al 80% ele su peso en 

alimentación libre. 

Situación experimental. La misma descrita en el Experimento previo. 

Aparatos. El mismo descrito en el Experimento previo, con la excepción de que para los 

grupos n=4 la plataforma fue dividida a la mitad de su área con una pared de policarbonato. 

Por tanto, para estos grupos hubo 6 compuertas y 4 depósitos útiles. 

1Vfateriales. Se utilizó una cátnara de video, una con1putadora personal y una consola para 

reproducción y análisis de datos. 

Procedimiento. Los sujetos fueron asignados aleatoriamente a uno de 6 grupos y se 

expusieron a uno de dos tratamientos experimentales, a saber: n=4 o n=S. De tal manera 

que tres grupos estuvieron conformados por 4 sujetos y otros tres grupos por 8 sujetos 

(véase Tabla 2). Para todos los grupos hubo 4 g per cápita de semillas en el aparato, esto es, 

para los grupos n=4 hubo 16 gr de semillas repartidas en cuatro parcelas con 4 g cada una y 

para los grupos n=8 hubo 32 g de semillas repartidas en ocho parcelas con 4 g cada una. 

Tabla 2. Diseiío del Experimento 2a. 

Tratan1iento 

Densidad n=4 

Densidad n=8 

Número de grupos 

3 

3 

En las sesiones experimentales, cada uno de los grupos fue expuesto de manera 

colectiva al aparato experimental, cuyos depósitos estuvieron con la compuerta cerrada al 
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inicio de cada sesión, lo cual no permitía identificar a priori la ubicación de los depósitos 

con disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agotó la 

totalidad del alimento disponible o después de 15 minutos de sesión. Los grupos se 

expusieron a esta situación experimental en seis días consecutivos, una sesión por día, de 

las cuales se analizaron y reportaron únicamente las últimas 5. El tiempo promedio entre 

sesiones para cada grupo fue de 23: 45. 

Los Gl"llpos de densidad 11=4 fueron expuestos a un tratamiento en el que (el área de 

búsqueda fue de 1 800 cm2
) teniendo disponibilidad de alimento exclusivamente en los 

cuatro depósitos de las esquinas (véase el inciso a de la Figura 8). 

Los Gl"llpos de densidad 11=8 se expusieron a un tratamiento en el que (el área de búsqueda 

fue ele 7 200 cm2
) se restringió la disponibilidad de alimento a las dos hileras de depósitos 

más cercanas a las paredes ubicadas a lo largo del aparato (véase el inciso b de la Figura 8). 

Densidad n=4 

E/fil 0) 1:.:( 

au QCl 
8_0 GIL.TI 

Densidad n=8 

8TS!J 0 UEJ r:;\ ~r 0 Q -· ~J;;!~.tt ~-ca_ 

CIG.TI. QITI O~EJ OEJ 

OIJ: GI!ill 0.IIEJ OIJ 

Figura 8. Muestra las diferentes áreas de búsqueda y distribuciones de parcelas e1nplea<las para 

cada grupo. En cada uno de los tratainicntos la cantidad de ali1ncnto por parcela fue de 4 gr. 
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Registro y análisis de datos: 

Los mismos registrados y analizados para el Experimento l. Aunque para este Experimento 

debido a que solo se registraron las respuestas de búsqueda de la primera y la última sesión 

en este caso se presentan de manera sintetizada los datos de frecuencias de respuestas, 

índice de exploración y el consumo asociado a producir a través de un gráfico de regresión 

lineal. En dicho gráfico se representa la proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas 

de exploración de cada tipo y el tiempo relativo dedicado a consumir a partir de cada una 

de ellas. 

Resultados y Discusión 

A continuación se presentaran y discutirán los elatos obtenidos en cada uno ele los 

indicadores registrados y/o calculados resaltando las implicaciones de los mismos para el 

estudio del forrajeo colectivo. 

Orden de arribo. En general, al comparar la regularidad ele los patrones colectivos de 

obtención de alimento entre los dos diferentes tamafios de grupo considerados en este 

Experimento se observó que hubo mayor regularidad en los patrones colectivos de los 

grupos 1F4 que en los ele los grupos n=8 (ver Figura 9). Comparando la regularidad de los 

patrones colectivos de obtención de alimento en términos de la cantidad de ocasiones en las 

que un sujeto que consiguió alimento repitió esa respuesta en la siguiente parcela explotada 

por el grupo arrojaron los siguientes resultados: 

a) Para los grupos n=4 un mismo sujeto produjo en 6/18 (0.33) ocasiones y un mismo 

sujeto fue el primer parasitó en dos parcelas consecutivas en 7/18 (0.38) 

oportunidades. 

50 



Forrajeo productor-parásito 

b) Para los grupos n=8 un mismo sujeto produjo en 7 /41 (0.16) ocasiones y un mismo 

sujeto fungió como primer parásito en dos parcelas consecutivas en 5/4 1 (0. 12) 

oportunidades. 
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Figura 9. Presenta el orden de arribo para las sesiones evaluadas en los grupos de los 
diferentes tratamientos. 

Dicha diferencia pudo deberse principalmente a dos motivos: a) que los grupos más 

grandes tuvieron mayor competencia para consumir el alimento disponible en cada parcela 

y por tanto, se encontrara más de una parcela de manera simultánea, lo cual provocaba que 

hubiese más de un sujeto emitiendo respuestas de producir en la s ituación (aunque no fuese 

tan consistente para alcanzar los criterios establecidos para considerado productor al final 

de una sesión); b) que el tamaño del grupo hubiese repercutido sobre la variabilidad en el 

uso de las respuestas de obtención y que los sujetos que participaron en los grupos más 
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grandes intercambiaran roles (es decir, exhibieran un patrón mixto de respuestas) con 

mayor probabilidad que los sujetos que participaron en los grupos más pequeños. 

Índice de explotación grupal de parcelas. Con base en los datos observados en la primera y 

última sesión, se identificó que en los grupos n=4 el índice de explotación grupal de 

parcelas fue 0.58; mientras que para los grupos n=8 este mismo índice alcanzó solamente el 

0.02 de las parcelas. Esto indica que bajo las condiciones consideradas en este 

Experimento, al incrementarse el tamaño del grupo decreció la posibilidad de que todos los 

miembros del grupo se beneficiaran consumiendo parte del alimento encontrado en cada 

parcela y, por tanto, que para la mayoría de las parcelas solamente una fracción del grupo 

consumiera una parte del alimento contenido en ellas. 

El promedio de sujetos que visitó cada parcela, podría reforzar el argumento 

anterior (si se omite la variabilidad), ya que para los grupos n=4 fue de 3.50 ± 0.65 

visitantes por parcela; en tanto el promedio de visitantes por parcela para los grupos n=8 

fue de 5.02 ± 1.18. Probablemente, estos resultados se debieron a una diferencia en la 

intensidad competitiva entre los dos diferentes tamaños de los grupos. Para indagar cuánto 

aumentaba la intensidad competitiva conforme se incrementó el tamaiio del grupo en la 

situación experimental, se decidió evaluar la tasa de consumo promedio al consumir el 

alimento dispuesto en una parcela, variando la cantidad de sujetos de 1-8 (Experimento 2b ). 

Índice productor-parasito. Los resultados generales muestran que bajo las condiciones 

consideradas en este Experimento únicamente un sujeto por grupo, sin importar su tamafio, 

fungió como productor de manera consistente entre sesiones -con excepción en el último de 

las grupos n=4-(véasc Figura 1 O). De modo que, al incrementarse el tamaño del grupo la 

cantidad de productores se mantuvo constante en términos absolutos, pero disminuyó en 

términos relativos (0.25 y 0.12 para n=4 y n=8 respectivamente). Este efecto se observó a 
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pesar de que la densidad de depósitos per cápita y el área de búsqueda por sujeto se 

mantuvieron constantes para ambos casos. 
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Figura 10. Resultados de las sesiones analizadas para el Experimento 2a. Los sujetos que 
satisfacen el criterio para ser considerados como productores a lo largo de las sesiones son 
señalados con un círculo. 

Los resultados que se reportan, además de ser congruentes con los reportados por 

otros autores utilizando diferentes preparaciones y diferentes especies, pueden ser 

recogidos por el modelo Yickery et. al., (1991) . Ese modelo asume que la cantidad de 

miembros que participan en un episodio de forrajeo influye de manera directa sobre la 

proporción de sujetos exhibiendo producir como estrategia de manera consistente. En 

general, el modelo propuesto por Yickery et. al., (1991) considera que conforme se 

incrementa la cantidad de miembros de un grupo disminuye proporcionalmente la fracción 
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de productores, tal como se observó en los resultados del índice productor-parásito de este 

Experimento. 

La coincidencia de los resultados obtenidos en este Experimento con relación a 

otros trabajos teóricos (Giraldeau y Caraca, 2000; Vickery, et. al, 1991) y experimentales 

(Coolen, 2002) apoyan la validez de la situación experimental (aparato y respuesta 

experimental), así como la especie empleada para evaluar de manera sistemática diferentes 

aspectos del forrajeo en grupo, ya que se replicó uno de los efectos más robustos en el 

estudio del forrajeo colectivo. 

Proporción e11lre re.spueslas y consumo. Los resultados de ambos tratamientos muestran 

que la relación entre el uso de las respuestas y el tiempo de consumo que los sujetos 

obtuvieron a partir de ellas exhibió una relación proporcional ya que en los grupos de 

ambos tratamientos la pendiente descrita por la regresión lineal fue positiva y cercana a 1 

(salvo para el grupo 1 1F4 que füc de 1.21)- véase Figura 11-. Dichos resultados podrían 

indicar que los sujetos parecieron ser sensibles a las consecuencias que obtuvieron a partir 

de cada tipo de respuesta y ajustaron su comportamiento de manera proporcional a sus 

ganancias obtenidas (Belmaker, et. al., 2012; Herrnstein, 1970). Lo anterior considerando 

que con pendientes de 1, o cercanas, los sujetos ajustan su conducta proporcionalmente al 

tiempo de consumo que le brindó cada estrategia de búsqueda y obtención; en tanto que, 

pendientes mayores a 1 podrían indicar que los miembros sobre utilizaron aquella estrategia 

que más tiempo de consumo les brindó - quizá debido a un sesgo coincidente con la 

estrategia que mayor consumo generó- y pendientes menores a 1 podrían indicar que los 

sujetos sub-utilizan la estrategia que les brindó más tiempo de consumo -quizá atribuible a 

un sesgo no coinci<lente con la estrategia que 1nayor consun10 generó-. 
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Adicionalmente, para los grupos de este Experimento el porcentaje de varianza 

explicada -R2
- respecto al mejor ajuste osciló dentro de un rango de 78% hasta 95%, lo 

cual muestra que la regresión lineal da cuenta ampliamente de los resultados observados. 

Además, dado que en este caso se analizaron resultados colectivos, una R2 cercana a 1 

podría indicar similitudes (consistencia) entre los diferentes miembros del grupo en 

términos de sesgo hacia alguna estrategia, en tanto, porcentajes bajos de varianza explicada 

podrían indicar diferencias (inconsistencia) en el sesgo presentado por algunos sujetos en 

relación a la mayor parte del grupo. Relacionado con lo anterior, el intercepto ele la línea 

descrita por los datos grupales podría indicar tendencias colectivas consistentes hacía una 

estrategia en particular, es decir, valores positivos podrían indicar consistencia grupal en el 

sesgo de hacia producir, valores negativos consistencia en el sesgo grupal hacia parasitar y 

valores de O neutralidad en la tendencia inferida a partir de los datos colectivos. Por tanto, 

una R2 próxi1na a 1 con1binada con un intercepto cercano a O reflejaría 111enor consistencia 

en la influencia de otras variables, diferentes al tiempo ele consumo, sobre la elección entre 

producir y parasitar para los miembros de un grnpo. En los grupos analizados, los 

interceptas observados variaron dentro de un rango ele +0.29 a -0.15, observándose que 2/3 

grupos del tratamiento n=4 exhibieron un sesgo moderado hacia producir, mientras que en 

los grupos del tratamiento n=S en 2/3 casos se apreció un sesgo moderado hacia parasitar. 

Sin e1nbargo, las diferencias referidas entre tratatnientos no son consistentes ni 

contundentes, no obstante, en caso de considerarlas así, estos datos podrían indicar que en 

grupos 1nás grandes los 1nien1bros tienden a exhibir una tendencia a utilizar en n1ayor 

medida respuestas relacionadas a parasitar de las esperadas con base en su tiempo de 

consun10. 
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Figura / /. Muestra la relación de proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas y el 
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas. 
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Tiempo entre descubrimientos sucesivos. Al comparar el tiempo promedio transcurrido 

entre la apertura de dos parcelas consecutivas para todos los grupos en la primera y última 

de las sesiones registradas, se apreció un decremento considerable. Para la primer sesión, el 

tiempo promedio para los grupos n=4 fue de 114 s y de 200 s para los grupos n=S. En tanto, 

para la última de las sesiones los grupos n=4 promediaron 67 s entre cada apertura y los 

grupos n=S promediaron 71 s. Lo anterior, indica que en ambos casos los grupos con el 

trascurso de las sesiones fueron más eficientes en la explotación de los recursos. 

De acuerdo con los datos mencionados, en apariencia, los grupos n=4 exhibieron 

tiempos promedios más cortos entre aperturas. Sin embargo, para indagar en qué parte del 

episodio de forrajeo (búsqueda o consumo) se generaron estas diferencias se evaluó al igual 

que en el Experimento anterior, la eficiencia de búsqueda grupal. 

Eficiencia de búsqueda grupal. Este indicador fue empleado para conocer las diferencias 

entre la primera y la última sesión de los diferentes grupos de cada tamaño. La tasa de 

encuentro para los grupos n=4 fue de 1.50 parcelas por minuto y de 0.54 parcelas por 

minuto para los grupos n=S. La tasa promedio observada para la última sesión en los 

grupos de cada tamafio fue de 4.60 parcelas por minuto para los grupos n=4 y de 3.60 para 

los grupos n=S. Estos datos muestran que el tamaño del grupo afectó considerablemente la 

tasa de encuentro y por tanto, que las diferencias señaladas anteriormente en el tiempo entre 

aperturas de parcelas, se debió principalmente diferencias en el tiempo de búsqueda de los 

recursos. Además, estos resultados son congruentes con los obtenidos por Coolen (2002), 

debido a que en este estudio también se observó que al incrementarse el tamai1o del grupo, 

disminuyó la eficiencia de búsqueda, expresada a través de la tasa de encuentro. 
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EXPERIMENTO 2b 

Diversos autores han mencionado que en situaciones de forrajeo grupal, tanto la 

amplitud y/o forma de la parcela, como el tamaño de un grupo repercuten sobre la 

velocidad con la que cada miembro de un grupo puede consumir el alimento de una parcela 

(Baum y Bell, 1998; Beauchamp y Giraldeau, 1997). Cuando la velocidad de consumo, 

para los miembros de un grupo, es afectada por las variables mencionadas, se dice que se 

afecta la intensidad competitiva en una situación. 

Debido a que en el Experimento anterior la forma en la que los individuos se 

agruparon para consumir el alimento de las parcelas fue diferente entre los grupos 1F4 y 

1F8, y eso pudo ocasionar diferencias en la intensidad competitiva; en este Experimento, se 

manipuló gradualmente el tamaño del grupo para determinar los diferentes niveles de 

intensidad competitiva que operaron en relación a cómo los individuos se agruparon en la 

situación experimental previa. Lo anterior con el objetivo de determinar en qué medida las 

diferencias en la velocidad del consumo pudieron inducir las diferencias en la búsqueda, o 

en qué medida ambas fueron independientes. 

i\sí, este Experimento fue disefiado para evaluar si el incremento gradual en el 

número de sujetos expuestos a la situación experimental afectó la tasa de consumo per 

cápita. 

Método 

Sujetos. Se emplearon 18 de las 32 ratas empicadas para el Experimento anterior, los cuales 

se mantuvieron al 80% de su peso en alimentación libre. 

Situación experhnental. La 111is1na descrita para el Experi1nento anterior. 
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Aparatos. El aparato utilizado fue el mismo que se empleó para al anterior Experimento. 

Sin embargo, con el objetivo de disminuir el rol de la búsqueda de alimento y enfatizar el 

análisis sobre el consumo, se utilizó una 12va parte del aparato (dimensiones). De manera 

que en esta área solo se incluyó un depósito con la compuerta abierta y con alimento 

dispuesto para todos los participantes de un episodio de consumo. 

Materiales. Se utilizó una cámara de video, una computadora personal y una consola para 

reproducción y análisis de datos. 

Procedimiento. Los sujetos fueron expuestos al aparato, en el cual hubo solo un depósito 

con alimento; la cantidad de alimento contenido en el depósito siempre fue de 4 g. Se 

registró el tiempo requerido para agotar el alimento con el objetivo de evaluar cómo se 

afectó la tasa consumo individual promedio cada sujeto al incrementarse el número de 

integrantes que competían por alimento. 

Para lo anterior, se expuso a los sujetos de manera individual en el aparato y se fue 

incrementando gradualmente cada 5 sesiones el tamafio del grupo de 2 hasta 8 integrantes 

(véase la Tabla 3). En otras palabras, cada una de las ocho fases de este Experimento duró 5 

sesiones. Cada ensayo estuvo vigente hasta que el alimento fuese agotado o cuando 

hubiesen transcurrido 6:30 min. Los sujetos fueron expuestos a la situación experimental 

tantos ensayos por sesión como sujetos participaron en la fase, es decir, durante la primera 

fase se expusieron en una ocasión y durante la última fase en ocho ocasiones. De manera 

que se permitiera registrar una vez por sesión la cantidad de alimento consumido por cada 

stijeto en un episodio de consumo (cuando fuera el sujeto focal). El intervalo entre ensayos 

fue de aproxin1ada1ncnte 5 1ninutos, linica1ncnte el necesario para registrar la ganancia de 
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peso de los sujetos focales y limpiar el aparato. El intervalo ente sesiones fue de 23:00 h en 

promedio. La formación de los grupos fue aleatoria y una vez conformados, el orden de 

exposición de los sujetos al aparato a lo largo de las sesiones fue secuencial. En algunas 

ocasiones dado que el número sujetos participantes no fue exactamente divisible entre la 

cantidad de miembros de un grupo, los sujetos tuvieron ensayos de descanso en diferentes 

momentos de una sesión. 

Tabla 3. lvluestra el diseiio empleado en el Experimento 2b. 

Fase 2 3 4 5 6 7 8 

Número de 2 3 4 5 6 7 8 
participantes 
por grupo y 
ensayos de 
exposición 

Registro y Análisis de Datos. Se registró el peso al inicio y al finalizar la participación de 

cada sujeto focal para estimar el peso ganado en el ensayo. Las sesiones fueron video-

grabadas y se analizó la duración del episodio de consumo de manera efectiva (corrigiendo 

los períodos en los que los sujetos no mostraron una topografía asociada al consumo -tener 

la cabeza dentro del depósito o estar alrededor de la parcela). Una vez obtenidos estos datos 

fueron calculados el tiempo de consumo grupal y la tasa de consumo individual (para cada 

sujeto focal). 
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Resultados y Discusión 

Diferencial de peso. Se estimó el alimento consumido con base en el diferencial de peso 

obtenido al comparar el peso de los sujetos al inicio de la sesión y el peso alcanzado al 

finalizar la sesión. Los resultados obtenidos para cada una de las Fases fueron los siguientes 

(la unidad ele medida fueron gramos): Fase l= 3.25 ±0.6; Fase 2= l,5 ±0.56; Fase 3= 0.97 

±0.5 l; Fase 4= 0.87 ±0.24; Fase 5= 0.57 ±0.65; Fase 6=0.56 ±0.24; Fase 7= 0.6 ±0.24; Fase 

8= 0.37 ±0.23 (véase Figura 12). La evaluación estadística utilizando la prueba de modelo 

linear generalizado de medidas repetidas mostró diferencias significativas entre los grupos 

F(l, l 8)=50.12 p< O.Ol. Una prueba de Bonferroni para comparaciones especificas mostró 

diferencias entre la Fase 1 y el resto p< 0.05, en tanto en el resto de Fases no se apreciaron 

diferencias significativas .Los datos anteriores sugieren que conforme se incrementa la 

intensidad competitiva, a través de la participación de un número mayor de miembros en un 

grupo, se reduce el consun10 individual. Sin en1bargo, la estiinación del peso ganado no 

pareció ser un indicador confiable del consumo individual, debido a que, en las primeras 

tres fases el consumo registrado estuvo por debajo de lo esperado, lo cual podría indicar 

pérdida de peso por parte de los sujetos durante el consumo (a través de micciones, 

defecación cte ... ). 
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Diferencial de peso individual promedio 
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Figura 12. Muestra el peso promedio ganando por los sujetos focales en cada una ele las 
fases 

Tie111po de co11su1110 grupa/_ En esta medida se muestra el tiempo requerido para agotar los 

cuatro gramos ele alimento en cada una ele las Fases fueron los siguientes (la unidad de 

medida son segundos): Fase l= 298.72 ±38.96; Fase 2= 122.39 ±9.12; Fase 3= 85.44 

±10.65; Fase 4= 65_94 ±4.12; Fase 5= 60.16 ±3.20; Fase 6=53.93 ±2.73; Fase 7= 45.88 

±4.83; Fase 8= 44.27 ±3.89 (véase Figura l 3). La evaluación estadística utilizando la 

prueba ele modelo linear generalizado ele medidas repetidas mostró diferencias 

significativas entre los grupos F (1,18)= 139.94 p< 0.01. Una prueba de Bonferroni para 

comparaciones especificas mostró diferencias entre cada una ele las fases (p< 0.05) con 

excepción de las fases 7 y 8. Los resultados obtenidos muestran que conforme se 

incrementó el número ele integrantes ele un grupo, el tiempo requerido para agotar los 

recursos de una parcela disn1inuyó progresiva111ente. 
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Tiempo de consumo grupal 
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Figura 13. Muestra el tiempo promedio requerido por el grupo para agotar los recursos de 
una parcela. 

Tasa de co11s111110 individual. Con base en el tiempo requerido para agotar el alimento 

dispuesto se estimó la tasa de consumo individual promedio. Para lo cual se requirió 

evaluar cuántas semillas podían incluirse para completar 1 g ele alimento. El resultado de 

dicha evaluación fue de 21 ± 1 semillas por gramo. De tal manera que, dacio el peso 

colocado (4 g), la cantidad de semillas dispuestas por parcela fue de 84 ± 4. Los resultados 

obtenidos en cada Fase para la tasa ele consumo promedio fueron los siguientes (la unidad 

de medida son semillas por minuto): Fase 1= 17.16 ±2.42; Fase 2= 20.69 ±1.43; rase 3= 

19.92 ±2.23; rase 4= 19.17 ±1.21; rase 5= 16.80 ±0.93; Fase 6= 15.60 ±0.77; rase 7= 

15.85 ±1.68; rase 8= 14.33 ±1,21 (véase Figura 14). La evaluación estadística utilizando la 

prueba de modelo linear generalizado ele medidas repetidas mostró diferencias 

significativas entre los grupos F( 1, 18)= 51.09 p< O.O l. Una prueba Bonferroni para 

co1nparacioncs específicas n1ostró diferencias entre la tasa de consu1no para las fases 2, 3 y 

4 en relación a las fases 5, 6, 7 y 8 (p<.0.05). 
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Tasa de consumo indivial promedio 
2 2 ,5 -------------------"" -- --------------- ---- ------------ --- --- ------------

o 
; 
.s 

20 ---------- -------

E 17,5 
~ 

o 
"-

~ 
15 

E 12,5 

" V> 

1 2 

------- ------------ ----------------------------

3 4 5 6 7 8 

Número de integrantes 

Figura 14. Presenta la tasa promedio de consumo individual durante las diferentes fases. 

Los resultados presentados, señalan que Ja cantidad de sujetos que se agrupaban 

para consumir los recursos podía incidir en la tasa individual promedio. En el caso de la 

fase individual los sujetos mostraron una variabilidad importante. En las siguientes fases, 

los resultados muestran que inicialmente (grupos de 2 a 4 miembros) incrementan su tasa 

de consumo. Dicho incremento pudo deberse a un efecto de facilitación social (Heyes, 

1994, 1996; Zentall, 1996), a pesar de que Ja diferencia entre comer solo o en grupos de 2-4 

miembros no fue estadísticamente significativa. Cuando el tamaño del grupo fue de 5 a 8 

miembros, la tasa de consumo disminuyó ligeramente en relación a la de Ja fase individual, 

sin presentar diferencias estadísticamente significativas en esta comparación. Dicho efecto 

pudo deberse a que el diámetro de las parcelas, restringió Ja cantidad de sujetos que podían 

consumir semillas de manera simultánea. Es decir, debido a Jo anterior se incrementó la 

intensidad competitiva en el consumo (Baum y Bcll, 1998; Beauchamp y Giraldeau, 1997). 
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Por otra parte, si se compara de manera conjunta la tasa de consumo observada para 

las fases de 2 a 4 integrantes en relación a la tasa observada para las fases de 5 a 8, se 

aprecian diferencias estadísticamente significativas entre ambos conjuntos de fases. De 

modo que, probablemente en las condiciones experimentales utilizadas congregarse en 

grupos de 2 a 4 permitía alcanzar tasas de consumo óptimas y grupos de 5 o más 

integrantes redujeron su tasa de consumo en comparación con dicho tamaño que favoreció 

un consumo óptimo. 

El modelo de Niawa (2004) da cuenta de los datos observados en los dos 

experimentos anteriores, respecto a la cantidad de miembros que participaron en la 

explotación de una parcela -agrupamiento-. Ese modelo predice que en situaciones ele 

forrajeo colectivo, el agrupamiento para la explotación de recursos es afectado por el 

tamafio ele la población total participante. Es decir, considera que, a mayor tamaño de 

población participante, se tiende a incrementar el número de sujetos explotando cada 

parcela -se incrementa el nivel de agrupamiento- a pesar de que se reduzca la eficiencia 

individual para la explotación de recursos. 
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EXPERIMENTO 3 

En el área del forrajeo colectivo ha sido sugerido que los patrones colectivos de 

búsqueda, obtención y consumo de alimento son afectados por la forma en la que se 

encuentran distribuidos los recursos en el ambiente (Shettleworth, 1998, 2010; Sumpter, 

201 O); considerando que la distribución de recursos influye sobre la cantidad de alimento 

que puede consumir un productor del alimento de una parcela (Beauchamp y Giraldeau, 

1997; Giraldeau y Beauchamp, 1999). 

A pesar de ello, solo algunos aspectos relacionados con la distribución han sido 

manipulados para estudiar su efecto sobre los patrones colectivos de forrajeo, destacándose 

la cantidad de parcelas como la variable que ha recibido mayor atención. Una manipulación 

experimental habitual, ha consistido en mantener constante la cantidad de alimento que los 

sujetos pueden obtener en un episodio de forrajeo, distribuyendo porciones de tal cantidad 

en un nC1mcro mayor o menor de parcelas (p.c., 4 parcelas con 1 O g cada una vs 1 O parcelas 

con 4 g cada una); el efecto observado ha sido que a mayor número de parcelas, incrementa 

la proporción de productores en un grupo, ya que la ventaja de producción aumenta 

(Giraldcau, Hagan y Clinchy, 1990). 

La propuesta original del modelo de Maximización de la tasa planteado por Vickcry 

et, al., ( 1991) no considera otros factores espaciales relacionados con la distribución de 

alimento, tales como la distancia entre parcelas o la alineación entre las mismas. Sin 

embargo, recientemente Beauchamp (2008), como resultado de una serie de simulaciones 

de forrajeo grupal, propuso que la distancia entre parcelas podía ser un factor adicional 

para modular los patrones colectivos, incorporándolo a las variables del modelo. Entre otras 

predicciones novedosas, la propuesta de Beauchamp (2008) considera que conforme se 
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incrementa la tasa de encuentro grupal aumenta la proporción de productores lo cual, según 

el autor, puede ser afectado indirectamente a través de manipular la distancia entre parcelas 

(disminuyendo la distancia entre parcelas para incrementar la tasa de encuentro e 

incrementándola distancia para reducirla). 

Por otra parte, algunos reportes de forrajeo individual sugieren que la alineación 

geométrica de las parcelas podría influir sobre el éxito y/o dificultad en la búsqueda de 

recursos (Fati, Spirito, Mandolesi, Aversano y Petrosini, 2007; Mellgren, 1982). 

Específicamente estos trabajos han reportado que configuraciones con alineaciones 

geométricas entre parcelas suelen facilitar la búsqueda de alimento. Considerando que los 

patrones colectivos se conforman a partir de comportamientos individuales, es plausible 

suponer que la alineación de parcelas, también, podría influir sobre los patrones colectivos 

de forrajeo. 

Con el objetivo de evaluar si la ventaja de producción es afectada por diferentes 

configuraciones espaciales, en el presente Experimento fueron evaluados los efectos de dos 

diferentes distancias entre parcelas, las cuales fueron combinadas con dos diferentes 

alineaciones sobre las estrategias productor-parásito en grupos de ratas. 

Una forma de evaluar lo anterior es calcularlo algebraicamente con base en los 

niveles observados de producir-parasitar en el grupo, debido a que diferencias en los 

patrones observados entre los grupos expuestos a las distintas configuraciones podrían ser 

indicio de diferentes niveles de ventaja de producción. Una segunda alternativa es inferirlo 

a partir de la latencia de parasitar. 
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Método 

Sujetos. Se emplearon 48 ratas Wistar, machos, con las mismas características descritas en 

el Experimento !. 

Situación experimental. La misma descrita en el Experimento l. 

Aparatos. Los mismos descritos en el Experimento l. 

Materiales. Los mismos descritos en el Experimento 1. 

Procedimiento. Los sujetos fueron asignados aleatoriamente a uno de doce grupos, todos 

conformados por 4 integrantes (n~4). Los grupos fueron expuestos a uno de cuatro 

tratamientos experimentales. De modo que, por tratamiento se expuso a tres diferentes 

grupos de sujetos (véase Tabla 4). 

Tabla 4. Presenta el diseiio del Experimento 3. 

Tratamiento 

Matriz Cercano 

Zig-Zag Cercano 

Matriz Alejado 

Zig-Zag Alejado 

Número de grupos 

3 

3 

3 

3 

En las sesiones experimentales, cada uno de los grupos fue expuesto de manera 

colectiva al aparato experimental, cuyos depósitos estuvieron con la compuerta cerrada al 

inicio de cada sesión, lo cual no permitía identificar a priori la ubicación de los depósitos 

con disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agotó la 

totalidad del alimento disponible o después de 15 minutos de sesión. Los grupos se 

expusieron a esta situación expcrin1ental por 6 sesiones consecutivas, de las cuales se 
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analizaron y reportaron únicamente las últimas 5. Para todos los grupos, cuatro depósitos 

contuvieron 1 g de semillas de girasol por sujeto, es decir, 4 g. 

Los Grupos Matriz Cercanos se expusieron a un tratamiento en el cual los depósitos con 

alimento fueron alineados en forma de cuadrado en el área de la esquina superior del 

aparato a una distancia de 30 cm entre parcelas, es decir, en un área efectiva de 900 cm2 

(véase el inciso a de la Figura 15). 

Los Grupos Zig-Zag Cercanos se expusieron a un tratamiento en el cual la alineación de los 

depósitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre parcelas de 30 y 

60 cm, abarcando un área efectiva de 1800 cni2 (véase el inciso b de la Figura 15). 

Los Grupos Matriz Alejados se expusieron a un tratamiento en el cual los depósitos con 

alimento se alinearon en forma de cuadrado, esta vez a una distancia entre parcelas de 60 

cm, abarcando un área efectiva de 3600 cm2 (véase el inciso c de la Figura 15). 

Los Grupos Zig-Zag Alejados se expusieron a un tratamiento en el que la alineación de los 

depósitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre parcelas ele 60 y 

120 cm abarcando un área de efectiva 7200 cm2 (véase el inciso d de la Figura 15). 
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Figura 15. Muestra las diferentes configuraciones de parcelas e1npleadas para el 
Experi1nento 3. 

Registro y análisis de datos: Los mismos registrados y analizados para el Experimento 2a y 

adicionalmente se evaluó la latencia de parasitar y el tiempo de abandono. 

Resultados y Discusión 

A continuación se presentarán y discutirán los datos obtenidos en cada uno de los 

indicadores registrados y/o calculados resaltando las implicaciones de los mismos para el 

estudio del forrajeo colectivo. 

Orden de arribo. Comparando la regularidad de los patrones colectivos de obtención entre 

los grupos expuestos a los diferentes tratamientos de este Experimento se apreciaron ligeras 

diferencias entre los diferentes tratamientos (véase Figura 16). Específicamente, al evaluar 

la regularidad de los patrones colectivos de alimento en términos de la cantidad de 
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ocasiones en las que un sujeto que consiguió alimento repitió esa respuesta en la siguiente 

parcela explotada por el grupo arrojaron los siguientes resultados: 

1) En cuanto a la respuesta de producción se observó que un mismo sujeto repitió 

como productor en: 8/17 (0.47) ocasiones para los grupos Matriz cercanos; en 6/17 

(0.35) ocasiones para los grupos Zig-zag cercanos; en 6/18 (0.33) ocasiones para 

los grupos Matriz alejados; en 4/17(0.23) ocasiones para los grupos Zig-zag 

alejado. 

2) Respecto a la respuesta de parasitar se apreció que un mismo sujeto repitió como 

parásito en: 6/17 (0.35) oportunidades para los grupos Matriz cercanos; en 5/ 17 

(0.29) ocasiones para los grupos Zig-zag cercanos; en 1/18 (0.05) ocasiones para 

los grupos Matriz alejados; en 4/17 (0.23) ocasiones para los grupos Zig-zag 

alejado. 
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Figura 16. Muestra el orden de arribo en las sesiones evaluadas para los grupos de 
los diferentes tratamientos. 

Índice de explotación grupal de parcelas. Con base en los datos obtenidos se apreciaron 

diferencias en el agrupamiento de los sujetos para la explotación de recursos en relación a 
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la distancia entre parcelas. Por ejemplo, para los grupos cercanos Matriz y Zig-zag 

explotaron colectivamente 9/23 (0.39) y 8/23 (0.34) parcelas respectivamente; en tanto, los 

grupos alejados Matriz y Zig-zag lo hicieron en 14/24 (0.58) y 15/23 (0.65) 

respectivamente. Sin embargo, dicho contraste no en todos los casos denota niveles 

equiparables de parasitismo, dado que en el índice productor-parasito (como se discutirá 

más adelante) los resultados para los tratamientos con la misma distancia entre parcelas, no 

fueron semejantes. Probablemente, en algunos de los casos tal resultado denota una alta 

actividad durante todo el episodio de forrajeo caracterizado por desplazamientos largos 

durante la búsqueda y revisitas a parcelas- Zig-zag cercano en comparación a Matriz 

cercana-, o bien, indiferencia en el uso de respuestas para la obtención de alimento -Zig-zag 

alejado en comparación con Matriz alejado-. 

Adicionalmente, anal izando el número de visitantes promedio para cada uno de los 

tratamientos empleados en este Experimento se apreció consistencia entre los resultados 

obtenidos a partir de los diferentes tratamientos (Matriz cercano 3.33±0.70; Zig-zag 

cercano 3.04±0.82; Matriz alejado 3.25±0.94; Zig-zag alejado 3.56±0.66). Lo cual implica 

que las variaciones en la configuración de las parcelas no afectaron de 1nanera i1nportante 

este indicador y que el factor determinante para esa medida fue el tamaño del grupo. 

Índice productor-parasito. De acuerdo con los datos observados para los grupos ele este 

Experimento se apreció que, las diferentes configuraciones consideradas propiciaron 

diferentes niveles de producción y parasitismo (véase figura 17). Las configuraciones que 

más sujetos productores propiciaron fueron las de Zig-zag cercana con 2.33 ± 0.57 y Matriz 

alejada con 2,33± 0.57, en tanto, la configuración Matriz cercana propició 1,33± 0.57 y la 

configuración Zig-zag alejada propició 0.33± 0.57. 
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Figura 17. Muestra el índice productor-parasito obtenido por los grupos de los tratamientos 
considerados. 
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Por tanto, dado que la cantidad de sujetos que participaron en cada uno de los 

grupos se mantuvo constante y el tipo de alimento per se inducía una ventaja de producción 

mínima (como se mencionó en los resultados y discusión del Experimento 1 ), las 

diferencias observadas entre los resultados obtenidos para las diferentes configuraciones 

solamente pueden atribuirse a que cada combinación de distancia y alineación entre 

parcelas propició patrones diferentes de explotación, lo cual pudo producir que la ventaja 

de producción fuese distinta entre los diferentes tratamientos empleados. Una manera 

alterna de determinar la ventaja que tuvieron los productores en cada uno de los 

tratamientos es a través de la latencia para parasitar. Considerando que, si en efecto las 

configuraciones propiciaron diferentes niveles de ventaja de producción deberían apreciarse 

ciertas coincidencias entre la ventaja calculada a partir de la cantidad de productores 

observados en cada tratamiento y la ventaja calculada a partir de la latencia de parasitar. 

Latencia de parasitismo. En esta medida se consideró el tiempo desde la apertura de una 

parcela hasta que el segundo individuo la visitó y explotó sus recursos; este análisis se 

realizó solo en la última sesión. A partir del resultado que se obtuvo se estimaron la 

cantidad de semillas consumidas y la fracción de consumo exclusivo para el productor 

(cuyos resultados se señalan entre paréntesis). Para los grupos Matriz cercanos la latencia 

fue de 17.66 s (6/84= 0.07); para los grupos Zig-zag cercanos la latencia fue de 26.00 s 

(9/84= 0.10); para los Matriz alejados la latencia fue de 10.00 s (4/84= 0.04); mientras que 

para los Zig-zag alejados fue de 4.66 s (2/84= 0.02). 

Con base en la ventaja calculada a partir de la latencia, para todos los tratamientos 

se observaron ventajas considerable1nente 111ás pequefias en con1paración a las inferidas a 

partir de los productores por grupo. Dado lo anterior, es posible suponer que las ganancias 
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totales de una parcela que obtiene un productor (Carneo y Giraldeau, 1991 ), determine lo 

favorable de esta estrategia e influya en su uso más que la fracción consumida 

exclusivamente por el productor (Vickery, et. a., 1991). 

El argumento anterior es reforzado considerando la inconsistencia en la 

comparación ordinal de la ventaja que sugiere cada cálculo para las diferentes 

configuraciones; ya que no obstante en ambos casos, las configuraciones con mayor y 

menor ventaja coinciden, Zig-zag cercano y lejano respectivamente, el orden propuesto por 

cada cálculo para las configuraciones Matriz cercana y alejada no es coincidente. 

Proporción entre respuestas y consumo. En los cuatro tratamientos la pendiente descrita 

por la regresión lineal fue cercana a 1 lo cual muestra la sensibilidad al alimento como 

reforLador (variando en un rango de 0.96 a 1.09). Lo anterior muestra la relación 

proporcional entre el uso de respuestas de cada estrategia y el tiempo de consumo obtenido 

a través de cada una. Es decir, al igual que en el Experimento 2a (y probablemente igual 

que para los grupos semillas en el Experimento 1) los sujetos parecieron ser sensibles a las 

consecuencias que obtuvieron a partir de cada tipo ele respuesta y ajustaron su 

comportamiento de manera proporcional al tiempo de consumo obtenido (l3elmakcr, et. al., 

2012; 1-lerrnstein, 1970). 

En tanto que el porcentaje de varianza del cual da razón cada recta varió en un 

rango de 81 % hasta 99%, lo cual además de mostrar que el análisis de regresión lineal da 

cuenta ampliamente de los datos observados, con base en la interpretación planteada en el 

Experimento 1, podrían atribuirse ciertas similitudes entre los miembros de los grupos en 

términos de sesgos hacia las estrategias (véase Figuras 18 y 19). Por su parte, el intercepto 

de las líneas presentadas para los datos colectivos de cada grupo estuvo dentro del rango de 
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+0.26 a -0.21. A pesar de este rango de variación en los interceptos, en lo general, los 

valores observados fueron bastante cercanos a O, lo cual indicaría cie11a neutralidad en la 

tendencia colectiva para emplear ambas estrategias de búsqueda y obtención. Además, no 

se aprecia sistematicidad en los interceptos respecto de las configuraciones. 
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Figura 18. Muestra la relación de proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas y el 
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas. 
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Figura 19. Muestra la relación de proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas y 
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas. 

Tien1po entre t!escubrin1ie11tos sucesivos. Al con1parar el tie111po pro111edio transcurrido 

entre la apertura de dos parcelas consecutivas para todos los grupos en la primera y última 
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de las sesiones registradas, se apreció un decremento considerable en la última sesión. El 

promedio de tiempo entre aperturas para la primera sesión en todos los grupos fue de 

176.80 s ± 70.20 y el promedio para todos los grupos en la última sesión fue de 79 .60 s 

±11.22. Por tanto, el tiempo entre descubrimientos de parcelas fue afectado por la 

experiencia de los grupos, tendiendo a ser más eficiente con el paso de las sesiones. 

Al comparar esta medida entre tratamientos no se encontraron diferencias 

importantes, tanto en la primera como en la última sesión. Los resultados obtenidos se 

aprecian en la siguiente tabla: 

Tabla 5. Presenta los resultados de tiempo de abandono promedio para cada tratamiento 

en la primera y última sesión. 

Grupo 

Matriz cercano 

Zig-zag cercano 

Matriz alejado 

Zig-zag alejado 

Primera sesión 

189.00± 97.53 

144.00± 53.25 

147.66± 62.74 

226.66± 67.54 

Última sesión 

70.66± 9.86 

83.66± 9.60 

82.66± 14.29 

81.66± 11.15 

Sin embargo, a pesar que estos resultados indican que los tratamientos utilizados 

no indujeron diferencias importantes entre los grupos para la explotación de recursos de 

manera global, aún podrían encontrarse diferencias en las diferentes fases del episodio de 

forrajeo. Para indagar si se dieron diferencias entre los diferentes tratamientos en la fase de 

búsqueda se evaluó la tasa de encuentro de parcelas. 

Eficiencia de búsqueda grupal. Una vez más comparando el promedio de tasa de encuentro 

para todos los grupos en relación a la pri111era y la últi1na sesión, se apreciaron diferencias 
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considerables. La tasa promedio para todos los grupos durante la primera sesión fue de 

0.93± 0.63 y para la última de 8.86± 6.96. De acuerdo con la comparación anterior, los 

grupos se volvieron más eficientes en encontrar parcelas con el trascurso de las sesiones. 

Contrastando la tasa de encuentro promedio entre los diferentes tratamientos 

utilizados en la primera sesión no se encontraron diferencias sobresalientes. Sin embargo, 

al comparar los resultados de esta medida para la última sesión se aprecian ciertas 

diferencias entre los tratamientos Matriz cercanos y Matriz alejados. Contrastando entre 

alineaciones de parcelas y distancia entre las mismas no se apreciaron diferencias 

relevantes esto en ambas sesiones analizadas. 

Tabla 6. Presenta los resultados de eficiencia de búsqueda promedio para los diferentes 

lrafan1ientos en la prilnera y últilna sesión. 

Grupo Prilnera sesión Última sesión 

Matriz cercano 0.87±0.53 21.81± 17.34 

Zig-zag cercano 1.60±1.34 4,07± 2.27 

Matriz alejado 0.99±0.48 2.4± 1.21 

Zig-zag alejado 0.49±0.19 7.16± 7.00 

En los resultados mencionados se aprecia que la distancia entre parcelas no tuvo 

un efecto sistemático sobre la tasa de encuentro, es decir, la tasa de encuentro pareció ser 

afectada por otras variables como la alineación de las parcelas y/o por el área efectiva de 

búsqueda. Adicionalmente, una de las predicciones derivadas de la propuesta de 

Beauchamp (2008) no coincide con los resultados observados en este Experimento. En 

dicha propuesta se plantea que conforme se incrementa la tasa de encuentro aumenta la 
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proporción de productores (debido a que se asume que entre más productores operen dentro 

de un grupo se encontraran más parcelas por unidad de tiempo), por tanto se esperaría que 

en las dos configuraciones con menor tasa de encuentro -Zig-zag cercano y Matriz alejada­

la proporción de productores fuese menor, lo cual no ocurrió. Los datos indican que los 

tratamientos con mayor tasa de encuentro fueron los que exhibieron menor proporción de 

productores - Matriz cercana y Zig-zag alejada-. 

Lo anterior podría indicar que la eficiencia de búsqueda grupal (tasa de encuentro 

grupal), no necesariamente se relaciona con la proporción de productores correspondiente, 

al menos no por sí misma. Dado este resultado inesperado, se identifica que algunos 

factores adicionales, no considerados explícitamente en el modelo, podrían ser importantes 

para modular la proporción de productores como el tiempo de abandono de los productores 

(!3eauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov, 1976; Livoreil y Giralcleau, 1997) el cual se 

describe para cada trata1niento 1nás adelante. 

Tiempo promedio de abandono de los productores. Se evaluó el tiempo que los sujetos que 

fungieron como productores durante la última sesión emplearon para abandonar su primera 

parcela encontrada. En los resultados de esta medida se apreció que el tratamiento que 

propició tiempos ele abandonos más largos fue el de Zig-zag alejada 89 .16± 49 .23 s; 

seguido por los tratamientos Matriz alejada 85.50 s± 69.83 y Zig-zag cercano 64. 33± 74.21 

s; el tratamiento con abandonos más cortos fue el ele Matriz cercana 53.50± 50.05 s. Nótese 

que como se reportó en otros estudios el tiempo ele abandono estimado fue mayor conforme 

la distancia entre parcelas y el área ele búsqueda efectiva fue mayor (!3eauchamp y 

Giralcleau, 1997; Charnov, 1976; Livorcil y Giraldeau, 1997), sin embargo, en tocios los 

tratarnientos la variabilidad fue alta, destacándose el trata111iento Zig-zag cercano cuya 
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variabilidad fue extrema ya que la desviación que obtuvo superó a su media. La 

implicación de estos resultados en combinación con otros ya descritos se realizará más 

adelante en la discusión general. 
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EXPERIMENTO 4 

Como fue presentado en el marco teórico de este trabajo, los patrones colectivos 

desplegados por una población son determinados por una serie de variables situacionales 

(Giraldeau y Carneo, 2000; Sumpter, 201 O). Las cuales incluyen, al menos, dos diferentes 

tipos de variables, las relativas a las características de la población y las relacionadas con 

las características del ambiente (Al faro, García-Leal y Cabrera, 201 O). 

En el presente trabajo dentro de las características de la población se evaluó el 

tamaño del grupo, en tanto se evaluó dentro de las características del ambiente el tipo de 

alimento y la distribución espacial del mismo. En ambos casos las variables manipuladas 

propiciaron patrones de respuesta que coincidieron en cierta medida con lo predicho por el 

modelo de Maximización de la tasa (Vickery, et. al., 1991 ). Sin embargo, en la presente 

disertación no se ha manipulado más de un tipo de variable a la vez, es decir, no se han 

evaluado en interacción. 

Con el propósito de cubrir con el objetivo general de este trabajo se seleccionaron 

dos variables manipuladas en dos de los experimentos anteriores, uno de cada tipo de 

variable, evaluando su efocto sobre los patrones colectivos de forrajeo. Las variables 

seleccionadas fueron: el tamafio del grupo (manipulada en el Experimento 2a) y la 

distribución espacial del alimento, a través de diferentes combinaciones ele distancia y 

alineaciones entre parcelas (Experimento 3). Bajo tales condiciones, el modelo propuesto 

por Yickery et. al., (1991) predice que la relación entre las variables seleccionaclas sobre los 

patrones colectivos de los grupos será aditiva. Algunos ele los resultados observados serán 

discutidos a la luz ele ese modelo. 

83 



Forrajeo productor-parásito 

Método 

Sujetos. Se emplearon 48 ratas Wistar, machos, con las mismas características descritas 

para el Experimento l. 

Situación experimental. La misma descrita para el Experimento 1. 

Aparatos. Los mismos descritos para el Experimento 1. 

Materiales. Los mismos descritos para el Experimento 1. 

Procedimiento. Los sujetos fueron asignados aleatoriamente a uno de ocho grupos, de los 

cuales cuatro grupos estuvieron conformados por 4 integrantes (n=4) y cuatro más tuvieron 

8 integrantes (n=8). Estos grupos fueron expuestos a uno de cuatro tratamientos 

experimentales. Para cada tratamiento se expuso a un grupo n=4 y un grupo n=8 (véase 

Tabla 7). 

En las sesiones experimentales, cada uno de los grupos fue expuesto de manera colectiva al 

aparato experimental, cuyos depósitos estuvieron con la compuerta cerrada al inicio de cada 

sesión, lo cual no permitía identificar a priori la ubicación de los depósitos con 

disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agotó la 

totalidad del alimento disponible o después de 15 minutos de sesión. Los grupos se 

expusieron a esta situación experimental por 6 sesiones consecutivas, de las cuales se 

analizaron y reportaron únicamente las últimas 5. Para todos los grupos, cuatro depósitos 

contuvieron 1 g de semillas de girasol por sujeto. Es decir, 4 g por depósito para los grupos 

n=4 y 8 g por depósito para los grupos n=8. 
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Tabla 7. Presenta el diseño del Experimento 4. 

Tratamiento 
Matriz cercano 

Zig-zag cercano 

Matriz alejado 

Zig-zag alejado 

Forrajeo productor-parásito 

Nu1nero de sujetos 
n=4 
n=8 
n=4 
n=8 
n=4 
n=8 
n=4 
n=8 

Los Grupos Matriz cercanos 11=4 y ¡¡=8 se expusieron a un tratamiento en el cual los 

depósitos con alimento fueron alineados en forma de cuadrado en el área de la esquina 

superior del aparato a una distancia de 30 cm entre parcelas, es decir, en un área efectiva de 

búsqueda de 900 cm2 (véase el inciso a de la Figura 20). 

Los Grupos Zig-Zag cercanos 11=4 y 11=8 se expusieron a un tratamiento en el cual la 

alineación de los depósitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre 

parcelas de 30 y 60 cm, abarcando un área efectiva de búsqueda de 1800 cm2 (véase el 

inciso b de la Figura 20). 

Los Grupos Matriz alejados 11=4 y 11=8 se expusieron a un tratamiento en el cual los 

depósitos con alimento se alinearon en forma de cuadrado, esta vez a una distancia entre 

parcelas de 60 cm, abarcando un área efectiva de búsqueda de 3600 cm2 (véase el inciso e 

de la Figura 20). 

Los Grupos Zig-Zag alejados 11=4 y 11=8 se expusieron a un tratamiento en el que la 

alineación de los depósitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre 

parcelas de 60 y 120 cm abarcando un área efectiva de búsqueda de 7200 cm2 (véase el 

inciso d de la Figura 20). 
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Figura 20. Muestra las diferentes configuraciones de parcelas en1plcadas en el Experin1ento 
4. 

Registro y Análisis de Dalos. Los mismos descritos para el Experimento anterior. 

Resultados y Discusión 

A continuación se presentaran y discutirán los datos obtenidos en cada uno de los 

indicadores registrados y/o calculados resaltando las implicaciones de los mismos para el 

estudio del forrajeo colectivo. 

Orden de arribo. Al comparar la regularidad de los patrones colectivos para la explotación 

de recursos se apreció que: 1) en relación al tamaño de los grupos, en lo general, hubo 

mayor regularidad en los patrones de los grupos n=4 respecto de los grupos n=8, sobre todo 

en el orden de los parásitos; 2) respecto a la distancia entre parcelas, en apariencia los 

grupos expuestos a configuraciones cercanas tuvieron mayor regularidad en los productores 
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pero no se apreció este mismo efecto al observar a los parásitos; 3) comparando entre 

alineaciones de parcelas, no se observó sistematicidad en los resultados (véase Figura 21). 

1, 
' i 
o 

Matriz cercano n=4 Matriz cercano n=B 

sut 1 1 .. ,. 1 , 

Zig-zag cercano n=4 Zig-zag cercano n=8 

Matriz alejado n=4 

Zig-zag alejado n=4 

l . 
• • 
i 

l . 
• • i ' 
o 

l . 
• • 
i 
o 

Matriz alejado n=8 

Zig-zag alejado n=8 

,.,, .. 
Figura 21. Presenta el orden de arribo (eje de la ordenada) a las cuatro parcelas disponibles de los 
diferentes grupos para las sesiones evaluadas (eje de la abscisa). 
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Específicamente, los resultados observados para cada grupo fueron los siguientes: 

En los grupos Matriz cercanos n=4 y n=8 un mismo sujeto fue productor en dos 

parcelas consecutivas en 4/6 (0.75) y 3/5 (0.66) ocasiones respectivamente. Mientras que 

para esos grupos un mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en 3/6 

(0.5) y 015 (O) oportunidades respectivamente. 

Para los grupos Zig-zag cercanos n=4 y n=8 un mismo sujeto repitió como 

productor en 4/6 (0.75) y 315 (0.66) ocasiones respectivamente. En tanto, para esos grupos 

un mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en l/6 (0.16) y 0/6 (O) 

oportunidades respectivamente. 

En los grupos Matriz alejados n=4 y n=8 un mismo sujeto fue productor en dos 

parcelas consecutivas en 3/6 (0.50) y 1/5 (0.20) ocasiones respectivamente. Mientras que en 

esos grupos un mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en 2/6 (0.33) 

y 0/5 (O) oportunidades respectivamente. 

Por últin10 para los grupos Zig-zag alejados n=4 n=8 un 1nis1no sujeto repitió con10 

productor en 0/6 (O) y 2/6 (0.33) ocasiones respectivamente. En tanto, para esos grupos un 

mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en 3/6 (0.50) y 015 (O) 

oportunidades respectivamente. 

Índice de explotación grupal de parcelas. Con base en los elatos obtenidos se apreciaron 

diferencias en el agrupamiento ele los sujetos para la explotación de recursos se apreció que: 

l) en relación al tamafio del grupo hubo mayor explotación por la totalidad de los 

miembros de los grupos n=4 respecto los n=S; 2) respecto a la distancia entre parcelas, no 
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se apreció sistematicidad en los resultados; 3) en función de la alineación entre parcelas, en 

lo general, hubo mayor explotación por parte de los grupos Zig-zag en comparación con los 

grupos Matriz. Considerando el promedio de visitantes por grupo se observó que las 

diferencias más importantes se dieron al comparar los diferentes tamaños de grupo en el 

mismo sentido ya descrito en el Experimento 2a, y entre alineaciones de parcelas para los 

grupos n=8, en los cuales la alineación Zig-zag propició mayor número de visitantes por 

parcela. Específicamente, los resultados observados para cada grupo fueron los siguientes: 

En los grupos Matriz cercanos n=4 y n=8 todos los miembros del grupo explotaron 

conjuntamente el 0.75 y 0.14 de las parcelas consumidas respectivamente. El promedio de 

visitantes por parcela fue de 3.75± 0.46 y 5.00± 1.63 respectivamente. 

Para Jos grupos Zig-zag cercanos n=4 y n=8 todos los miembros del grupo 

explotaron conjuntamente el 0.62 y 0.28 de las parcelas consumidas respectivamente. 

Además, el promedio de visitantes por parcela fue de 3.37± 0.99 y 6.28± 1.72 

respectivamente. 

En los grupos Matriz alejados n=4 y n=8 todos los miembros del grupo explotaron 

conjuntamente el 0.37 y 0.00 de las parcelas consumidas respectivamente. Adicionalmente, 

el promedio de visitantes por parcela fue de 2.87± 0.9ly 5.87± 1.70 respectivamente. 

Por último para los grupos Zig-zag alejados n=4 n=8 todos los miembros del grupo 

explotaron conjuntamente el 0.87 y 0.57 de las parcelas consumidas respectivamente. 

Adicionalmente, el promedio de visitantes por parcela fue de 3.75± 0.70 y 7.00± 1.52 

respectivan1cntc. 
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Índice productor-parasito. En términos de la proporción de sujetos desplegando la 

estrategia de producir de manera consistente, todos los resultados obtenidos por los grupos 

considerados en este Experimento pueden clasificarse en tres diferentes categorías: a/to 

(0.5), medio (0.25) y bajo (0.12%). Esta clasificación pretende facilitar el análisis y la 

interpretación de los datos (véase Tabla 8). 

Tabla 8. Muestra la proporción de productores observado los grupos del Experimento 4 y 
su clasificación co1"1"es11011diente. 

Tratamiento productores productores 
IF4 n=8 

Matriz cercano 0.50 (alto) 0.25 (medio) 

Zig-zag cercano 0.50 (alto) 0.12 (bajo) 

Matriz alejado 0.50 (alto) 0.25 (medio) 

Zig-zag alejado 0.25(medio) 0.12 (bajo) 

En la Tabla anterior es apreciable que los grupos n=4 obtuvieron mayor proporción 

de productores en comparación a la proporción alcanzada por sus equivalentes ele n=8. Por 

tanto, como se propone en el modelo de Yickery et. al., (1991) el incremento en el tamaño 

del grupo promueve consistentemente un incremento en la proporción de parásitos por 

grupo (ver Figura 22). El resultado mencionado previamente es congruente con los 

obtenidos en el Experimento 2a y a los observados en otros estudios (Alfaro, García y 

Cabrera, 201 O; Coolcn, 2002). 
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Figura 22. Muestra los indicies productor-parasito de los miembros de los diferentes 
grupos a lo largo de las 5 sesiones. 
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A pesar, de que en este Experimento no se controló la relación entre el tamaño del 

grupo: la dimensión del área a explorar y la cantidad ele oportunidades para producir 

alimento (parcelas disponibles), el tamaño del grupo, en sí mismo, pudo ser un factor con el 

peso suficiente para propiciar diferencias en los niveles de uso ele estrategias al interior ele 

un grupo tal como se evidenció en los resultados del Experimento 2a. 

Por otra parte, en relación a los patrones propiciados por las diferentes 

configuraciones, se apreciaron coincidencias con los resultados observados en el 

Experimento 3, salvo para la configuración Matriz cercana n=4 -lo cual a su vez con el 

resultado del grupo Matriz cercana n=8-, en la cual se apreciaron niveles de producción 

más bajos que los observados en este Experimento. A pesar de lo anterior, en general, estos 

resultados obtenidos corroboran los resultados del Experimento previo, en relación a que 

diferencias en las configuraciones pueden, al menos parcialmente, modular la consistencia 

en el uso de estrategias entre los miembros ele un grupo. 

Por último, la interacción de las variables anteriores pareció comportarse en el 

mismo sentido de las predicciones derivadas del modelo ele Maximización ele la tasa 

(Vickery, et. al., 1991), es decir, que el tamaño del grupo actúa como denominador de una 

constante -1-, y la ventaja del productor (o al menos la porción que consume este) inducida 

por la configuración de parcelas actúa como numerador de otra constante -F-, lo anterior en 

una relación aditiva para determinar la proporción ele productores. 

l,ate11cia de parasitismo. Para los grupos Matriz cercanos la latencia fue de 10.75 y 7.75 s 

para n=4 y n=8 respectivamente ( 4/84= 0.04 y 3/168=0.01 ); para los grupos Zig-zag 
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cercanos la latencia fue de 20.75 y 7.00 s para n=4 y n=8 respectivamente (8/84= 0.09 y 

2/168=0.0l); para los Matriz alejados la latencia fue de 6.75 y 13.75 s para n=4 y n=8 

respectivamente (3/84= 0.03 y 5/168=0.03); mientras que para los Zig-zag alejados fue de 

21.75 y 6.75 s para n=4 y n=8 respectivamente (22/84=0.10 y 7/168=0.0l). 

Al igual que en el Experimento anterior, con base en la ventaja calculada a partir de 

la latencia, para todos los tratamientos se observaron ventajas considerablemente más 

pequeI1as en comparación a las inferidas a partir de los productores por grupo. Por tanto, 

estos resultados pueden apoyar la idea de que las ganancias totales de una parcela que 

obtiene un productor (Caraco y Giraldeau, 1991 ), determine lo favorable de esta estrategia 

e influya en su uso más que la fracción consumida exclusivamente por el productor 

(Vickery, et. al., 1991 ). 

Proporción entre respuestas y consumo. En los grupos de este experimento se apreció que 

en seis de las diferentes condiciones situacionales (tratamientos), la pendiente descrita por 

la regresión lineal fue cercana a 1, en tanto que para los grupos Zig-zag cercano y alejado 

n=8 la pendiente obtenida en la regresión lineal fue l.27 (sobre-utilización) y 0.85 (sub­

utilización) respectivamente -véase las Figuras 23 y 24-. Los anteriores resultados muestran 

que la relación entre el uso de las respuestas y el tiempo de consumo que los sujetos 

obtuvieron a partir de ellas exhibió una relación proporcional. Es decir de manera 

coincidente con lo observado en los Experimentos 2a y 3 los sujetos parecieron ser 

sensibles a las consecuencias que obtuvieron a partir de cada tipo de respuesta y ajustaron 

su comportamiento de manera proporcional a sus ganancias obtenidas (Belmakcr, et. al., 

2012; Hcrrnstein, 1970). 
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El porcentaje de varianza del cual da razón cada recta fue de un rango del 80% al 

96% para la mayoría de las situaciones, con excepción del grupo Zig-zag alejado n=8 para 

el cual el porcentaje de varianza capturado por la línea de regresión fue del 64%. Los 

resultados anteriores podrían indicar que en la mayoría de los grupos los sujetos exhibieron 

sesgos semejantes respecto de las estrategias de búsqueda y obtención de alimento, en 

tanto, que en el grupo Zig-zag alejado n=8 el valor observado podría sefialar mayor 

disparidad en los sesgos de sus miembros. Por último, los interceptos observados para la 

mayoría de los grupos estuvo dentro de un rango de +0.14 hasta - 0.17, excepto para los 

grupos Zig-zag n=8 cercano y alejado los cuales presentaron un intercepto de +0.53 y -0.55 

respectivamente. 
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Figura 23. Muestra la relación de proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas y el 
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas. 
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Figura 24. Muestra la relación de proporcionalidad entre el 
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas. 

uso relativo de respuestas y el 

'J'ien1po entre llescubrilnientos' sucesivos. Con1parando el tien1po entre aperturas sucesivas 

de parcelas en cada tratamiento utilizado se apreció que, salvo en el caso del grupo Zig-zag 

cercano n=4, los grupos redujeron considerablemente el tiempo entre aperturas. Lo cual, 
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Tabla JO. Presenta los resultados de eficiencia de búsqueda para las dos sesiones 
evaluadas en cada grupo. 

Grupo 

Matriz cercano n=4 
Matriz cercano n=S 
Zig-zag cercano n=4 
Zig-zag cercano n=8 
Matriz alejado n=4 
Matriz alejado n=S 
Zig-zag alejado n=4 
Zig-zag alejado n=8 

Prin1era sesión 

0.50 
0.30 
1.15 
0.36 
0.47 
0.43 
1.07 
0.32 

Ultima sesión 

5.00 
3.15 
2.22 
1.57 
3.33 
2.60 
1.05 
0.67 

Además, se muestra que los grupos n=4 fueron más eficientes para encontrar 

recursos que sus respectivos grupos de comparación de n=8, tanto en la primera como en la 

última sesión. Comparando, la distancia entre parcelas, se apreció que los grupos cercanos 

tendieron a mostrar tasas de encuentro más altas que sus respectivos grupos de 

comparación con mayor distancia entre parcelas- alejados-. Dicha diferencia se acentuó en 

la comparación de los resultados para la última sesión. Por último, en la comparación entre 

alineaciones de parcelas, los resultados fueron menos claros ya que para la primera sesión 

en lo general (salvo en la comparación entre el grupo Zig-zag alejado n=8 y el Matriz 

alejado n=8), los grupos Zig-zag mostraron tasas de encuentro más altas que sus 

respectivos grupos de comparación Matriz. Sin embargo, se apreció el efecto contrario en la 

última sesión, es decir, los grupos Matriz tuvieron tasas de encuentro más altas que sus 

respectivos grupos de comparación en alineación Zig-zag. 

Tiempo de abandono de los productores. Se evaluó el tiempo que los sujetos que fungieron 

con10 productores durante la últin1a sesión en1plearon para abandonar su prin1era parcela 

encontrada. En los resultados de esta medida se apreció que el tratamiento que propició 

tiempos de abandonos más largos fue el Zig-zag alejado con 112 y 150 s respectivamente 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Al inicio de esta disertación se plantearon diferentes preguntas experimentales, 

siendo la primera aquella referida a qué factores ambientales determinan el tipo de 

interacción entre los integrantes de un grupo de sujetos durante un episodio de forrajeo. 

Al respecto, en el primer Experimento se observó que el tipo de alimento al que 

fueron expuestos los diferentes grupos evaluados propició diferentes patrones colectivos de 

forrajeo. Esto es, en los grupos expuestos a semillas de girasol, el hecho de que el alimento 

encontrado en las parcelas estuviese compuesto por muchas unidades discretas favoreció 

que los sujetos al descubrirlo permanecieran cercanos a la parcela para poder continuar con 

la explotación del resto de unidades disponibles. Mientras que para los grupos expuestos a 

pellets se observó que al descubrir una parcela los sujetos tomaban una de las unidades ele 

alimento y se alejaban ele la misma para consumirla, disminuyendo la probabilidad del robo 

de la unidad de alimento conseguida y con ello un tipo de interacción agonista. Lo anterior, 

influyó en que la cantidad de productores por grupo fuese mayor en los grupos pellets que 

en los grupos semillas, lo cual pudo obedecer a una mayor ventaja de producción con pocas 

unidades de mayor tamailo (Vickery et. al., 1991 ). 

Esto es, debido a que los grupos de cada tratamiento fueron del mismo tamafio 

(n=4) y la distribución espacial del alimento fue la misma en ambos casos, las diferencias 

observadas en la proporción de productores es atribuible a diferentes niveles de ventaja de 

producción en función del tipo de alimento, lo cual concuerda con el modelo de 

Maximización de la tasa (Vickery et. al., 1991 ). Así, en los grupos pellcts, la ventaja fue de 

0.33/1, mientras para los grupos semillas fue en promedio de 0.02/1. Al emplear estos 
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valores en la ecuación del modelo, se aprecia que su estimación se aproximó a los 

resultados de este Experimento (Pellets~ 0.58 y Semillas 0.25). 

Otra de las preguntas planteadas se centró en qué características de la población 

determinan las estrategias que los diferentes miembros de un grupo siguen para buscar y 

obtener alimento. 

En el Experimento 2a se apreció que la cantidad de miembros que integraron los 

grupos afectó la proporción de sujetos empleando producir como estrategia de búsqueda y 

obtención de alimento, a pesar de mantener constante entre los grupos la cantidad de 

oportunidades que tuvieron para encontrar parcelas per cápita y el área de búsqueda. 

Además, el hallazgo anterior, también es coincidente con la estimación propuesta por el 

modelo de Maximización de la tasa (Vickery et. al., 1991 ). 

Bajo las condiciones de este Experimento, utilizando un alimento que indujo una 

ventaja de producción muy baja (cercana a O), en el modelo se predice que la fracción de 

sujetos productores será inversamente proporcional a la cantidad de miembros en un grupo, 

es decir, de aproximadamente el doble para los grupos n=4 en relación a los grupos n=8, 

dado que la cantidad de miembros en una población se considera como un valor que divide 

una constantel/4 y 1/8 (0.25 y 0.12 respectivamente), resultado que defacto füe observado. 

Además, el tiempo entre descubrimientos sucesivos fue mayor para los grupos más grandes 

en comparación a los grupos n~4 (Coolen, 2002). 

Relacionado con esto, los dalos del Experimento 2 b mostraron cambios en el patrón 

de consumo en función del tamaño del grupo, de tal manera que la cantidad consumida por 

cada sujeto en una parcela fue 1nenor a n1edida que el nún1ero de integrantes por grupo 

aun1entó. La 1nis1na tendencia se observó en el tic1npo transcurrido para que los integrantes 

del grupo agotaran la parcela. Otro dato interesante lo proporciona la tasa de ingesta 
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individual promedio (cantidad de semillas consumidas por unidad de tiempo), la cual fue 

mayor cuando el número de integrantes por grupo osciló entre 2 y 4 miembros, a partir de 

que el grupo constó de 5 miembros este valor disminuyó progresivamente. 

Estos efectos pueden deberse a que el aumento en el número de integrantes de un 

grupo incrementa la interacción entre ellos, dando lugar tanto a una obstrucción para 

acceder a los recursos como a una competencia por los mismos (Beauchamp y Giraldeau, 

1997). También pueden ser atribuibles a que el número de visitantes excedió al tamaño de 

grupo óptimo permitido por el diámetro de las parcelas (de 2 a 4 integrantes). Esto último, 

además, demuestra una interacción entre variables ambientales y poblacionales (Alfara, 

García y Cabrera, 201 O). 

En conjunto los resultados de los Experimentos 2 a y 2 b, por tanto, evidenciaron 

que la cantidad de visitantes promedio observada para los grupos n=8 redujo la tasa de 

consun10 individual, debido a un incren1ento en la interferencia para la obtención de 

unidades de alimento -intensidad competitiva- (Baum y Bel!, 1998; Bcauchamp y 

Giraldeau, 1997). 

Así, el incren1ento en el ta111año del grupo no solo afectó negativan1ente a la 

eficiencia de consumo, sino que también moduló en el mismo sentido la ellciencia de 

búsqueda (Coolen, 2002). Es decir, además de tardar más en agotar el alimento disponible 

en una parcela, los grupos n=8 también invirtieron más tiempo, en promedio, en encontrar 

cada parcela. Dicho efecto pudo deberse a un enriquecimiento situacional, si se considera 

que, al incrementarse la cantidad de miembros participando en una situación de forrajeo 

colectivo también se incrementa la cantidad de interacciones conductuales posibles que un 

individuo puede desplegar -las alternativas entre las cuales un organis1no distribuye su 

conducta-. 
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La siguiente pregunta de interés que se planteó tiene que ver con la influencia de los 

factores ambientales en las diferentes estrategias de búsqueda y obtención seguidas por los 

integrantes de un grupo. 

En el Experimento 3, se observó que la combinación entre la alineación de las 

parcelas y la distancia entre las mismas indujo diferentes niveles de producción entre los 

integrantes de los diferentes grupos. En otras palabras, ni la alineación entre parcelas, ni la 

distancia entre ellas, per se, afectaron de manera sistemática la proporción de productores 

por grupo. Dado lo anterior, se asumió que la combinación de ambas variables propició 

diferencias en la ventaja de producción, debido a ciertas diferencias en los patrones 

conductuales de los grupos al explorar y explotar los recursos en los diferentes 

tratamientos. 

Cuando se utilizó una configuración regular y cercana -Matriz cercana-, se apreció 

que los sujetos que fungían como productores eran parasitados con relativa rapidez, dacia la 

cercanía entre parcelas y aunado a ello, abandonaban esa parcela e iniciaban la búsqueda de 

la siguiente que momentáneamente ofrecía una tasa de consumo mayor a la anterior 

(l3eauchamp y Giralcleau, 1997; Charnov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997), al no tener 

co1npetencia de otros integrantes por algunos instantes. El parasitisn10 intenso y casi 

inmediato del alimento descubierto por un productor pudo dar lugar a una ventaja de 

producción muy baja (Vickery et. al. 1991) en combinación con una tasa de ingesta b<,ja 

influida por la alta competencia con los parásitos por el alimento restante (Caraca y 

Giraldeau, 1991 ). 

Al utilizar la configuración irregular y cercana -Zig-zag cercana- hubo una 

proporción mayor ele productores. Los sujetos que fungieron como productores, 

encontraron parcelas a una tasa grupal moclcracla. Tanto los productores como los parásitos 
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permanecieron más tiempo explotando una parcela antes de iniciar una nueva búsqueda 

(Beauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997). La mayor 

proporción de productores en este grupo pudo traer como efecto colateral un menor número 

de parásitos por parcela, ya que al haber más productores incrementa el número de parcelas 

disponibles de manera casi simultánea y la consecuente división de sttjetos parásitos entre 

ellas, con lo cual la recompensa total por producir fue alta (Carneo y Giraldeau, 1991). 

Probablemente, dado que las referencias espaciales para encontrar la siguiente parcela 

fueron más ambiguas que en el tratamiento anterior (Foti, et. al., 2007), Ja tasa de encuentro 

fue moderada y el abandono de parcelas muy variable. 

Por otra parte, Ja configuración regular lejana -Matriz lejana- produjo efectos 

similares a los descritos en la configuración anterior, dado que la tasa de encuentro y el 

tiempo de abandono fueron equiparables- considerando Ja variabilidad observada en el 

tratamiento anterior-, Jo cual permite suponer que Ja distancia entre parcelas y/o el ílrea 

efectiva de búsqueda pudieron ser factores cruciales que determinan lo favorable de Ja 

respuesta de producir (Caraco y Giraldeau, 1991 ), pues el grupo Zig-zag cercano fue 

expuesto a una distancia entre parcelas que varió entre 30 y 60 cm y su área efectiva de 

búsqueda fue de 1800 cm', en tanto que en el grupo Matriz lejana Ja distancia entre parcelas 

fue de 60 cm y el área efectiva de búsqueda 3600 cm2
• Como es fücil advertir estos valores 

son muy diferentes de los experimentados por el grupo Matriz cercana, cuya distancia entre 

parcelas fue de 30 cm en un área de 900 cm2 (Beauchamp y Giraldcau, 1997; Charnov, 

1976; Livorcil y Giraldeau, 1997). 

Por últin10, en el caso de la configuración irregular y lejana - Zig-zag lejana- en el 

patrón colectivo predominante se apreció que la mayoría de los sujetos combinaron ambos 

tipos de estrategia para lograr consumir el alimento. Este efecto pudo deberse a la 
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ambigüedad para identificar parcelas, y a que una vez descubierta una de ellas varios 

sujetos fueron atraídos a ella (Beauchamp, Bélisle y Giraldeau, 1997), reduciendo tanto la 

ventaja de producción (Vickery, et. al. 1991) como las ganancias obtenidas por un 

productor (Caraco y Giraldeau, 1991). Adicionalmente, los sujetos de este grupo fueron 

expuestos a un área de búsqueda efectiva que abarcó casi toda la plataforma 7200 cm2
, lo 

cual implicó recorridos más largos para encontrar recursos limitados en solo cuatro puntos, 

bastante separados entre sí. Lo anterior pudo dar como resultado que los sujetos realizaran 

ambas estrategias, pues producir resultó ser una estrategia costosa por el tiempo invertido 

en la búsqueda y porque el parasitismo fue inmediato e intenso, lo que redujo la cantidad de 

alimento que consumió un productor de cada parcela descubierta (Carneo y Giraldeau, 

1991 ). Por su parte, parasitar a pesar de ser rentable, también llevó consigo el costo de un 

tiempo de espera al descubrimiento por parte de otro sujeto, igualando la posibilidad de 

encontrar alimento a través de la búsqueda individual, lo que propició una tasa grupal de 

encuentro relativamente alta, en este caso con mayor participación grupal-generada a partir 

de tasas de encuentro moderadas-, favoreciendo el uso combinado de ambas respuestas 

(estrategia mixta). Esto demuestra la interdependencia de comportamiento entre los 

integrantes de un grupo (Giraldeau y Carneo, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998). 

La última de las preguntas planteadas en la introducción de este trabajo está 

relacionada con la interacción entre variables ambientales y poblacionales sobre el 

desarrollo de las estrategias de búsqueda, obtención y consumo. 

Al respecto, en el Experimento 4 se evaluó la interacción entre el tamaño del grupo 

y la configuración espacial en la que se encontraban distribuidas las parcelas. Debido a que 

los grupos 1F8 tuvieron el doble de alimento por parcela, respecto a los grupos n=4, para 

mantener una situación pcr cápita constante, la ventaja de producción para los grupos n=8 
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fue menor. Es decir, en esos grupos la ventaja fue de aproximadamente la mitad. Sin 

embargo, la ventaja de producción inducida por el tipo de alimento en ambas condiciones 

fue "despreciable" (considerablemente pequeña). Pese a lo anterior, en los grupos n=8 el 

número de visitantes por parcela pudo incrementar la intensidad competitiva, reduciendo en 

estos grupos la tasa de consumo local en una parcela, incrementando la probabilidad de que 

el productor la abandonara de manera prematura (Beauchamp y Giraldeau, 1997). En 

vínculo con lo anterior, la distancia (Beauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov, 1976) y 

ubicación de las parcelas pudo afectar el tiempo de permanencia de un productor, afectando 

la porción consumida por él (Caraca y Giraldeau, 1991 ). En otros términos, el consumo del 

productor pudo ser afectado por el área de búsqueda efectiva observándose de acuerdo con 

los datos de este estudio niveles superiores de productores entre 1800 y 3600 cm2
• 

En la interacción de variables poblacionales y ambientales se apreció que el número de 

integrantes influyó sobre el número de visitantes por parcela, incidiendo a su vez sobre la 

tasa de ingesta de un productor, el cual podía permanecer o abandonar una parcela 

descubierta en función de su tasa de ingesta local (influido por la intensidad competitiva) y 

la posibilidad de encontrar otra nueva (modulado, parcialmente, por la configuración de las 

parcelas). 

De las diversas condiciones situacionales evaluadas en el Experimento 4 emergieron 

diferentes patrones colectivos, a partir de los cuales es posible inferir que la combinación 

resultante entre el tamaño del grupo y la configuración de las parcelas tuvo un efecto 

semejante al predicho por el modelo de Maximización de la tasa (considerando que la 

configuración moduló la ventaja de producción). En otras palabras, como se considera en 

ese modelo las dos variables tienen una influencia contrapuesta sobre la proporción de 
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productores, debido a que el tamaño del grupo funge como denominador de una constante -

reduciendo la ingesta de un productor- y la ventaja de producción-modulada por la 

configuración de parcelas- funge como numerador de otra constante -incrementando la 

oportunidad de ingesta-, en una relación de carácter aditivo (Beauchamp y Giraldeau, 1996; 

Giraldeau y Caraca, 2000; Giraldeau y Livorcil, 1998; Vickcry, et. al., 1991). Sin embargo, 

probablemente para determinar con mayor precisión la relación entre dichas variables 

(tamaño del grupo y configuración de las parcelas) es factible que se requiera desarrollar 

una evaluación más paramétrica. 

De los resultados observados en los Experimentos de esta dise1iación, se corroboró 

que cuando un conjunto de individuos forrajea de manera colectiva, las respuestas que 

algunos miembros emiten para encontrar recursos influyen sobre la posibilidad que tienen 

los otros miembros para encontrar alimento y/o sobre la cantidad <le alimento que pueden 

conseguir e ingerir (Giraldeau y Caraca, 2000). Dada esa relación de interdependencia entre 

los miembros de un grupo de forrajeo se aprecia que cualquier variación en el patrón de 

respuestas por parte de algunos individuos podría potencialmente provocar cambios en las 

ganancias de otros y/o en su ejecución de respuestas (Sumptcr, 201 O). Dadas esas 

condiciones situaeionales es factible que dentro de un mismo episodio <le forrajeo grupal, o 

entre episodios, los miembros no utilicen de manera exclusiva alguna <le las dos respuestas 

para acceder al alitnento, sino que las con1binen en niveles particulares de acuerdo a cada 

situación (Al faro, García-Leal y Cabrera, 201 O; Cabrera, Durán y Nieto, 2006b ). 

En relación con lo anterior, en el presente trabajo se observó que una cantidad 

importante <le sujetos utilizó ambos tipos de respuestas para acceder al alimento, es decir, 

combinaron sus respuestas de búsqueda y obtención -aunque en diferentes proporciones-. 
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Lo anterior, pudo deberse a que a pesar de considerarse a las respuestas de forrajeo corno 

una secuencia de conductas estereotipadas (Tirnbarlake y Silva, 1995), esa consideración 

puede ser rígida en términos funcionales (en términos ele para qué emitir conductas) pero 

flexible en términos de diferentes cadenas de respuestas (cómo forrajear) que los llevan a 

cubrir esa función. Esto es, en las situaciones P-S al ser posible acceder al alimento a través 

de más de una respuesta, los miembros de un grupo tienden a incrementar la frecuencia con 

la que emiten las secuencias de respuestas vinculadas a la topografía que les brinda mayor 

acceso a los recursos (Thorndike, 1911). Corno efecto secundario las respuestas previas a la 

respuesta reforzada por el alimento también se incrementan, (p.e., seguir a otro para 

parasitar o hacer diversos contactos sobre compuertas para producir) y por tanto, es factible 

apreciar al menos una correspondencia entre respuestas de búsqueda específicas y el 

consumo, tal como fue reportado en estudio de Coolen et. al., (2001) en relación a la 

correlación entre la postura de la cabeza en aves (respuesta de búsqueda; ) y el uso de cada 

respuesta de obtención (producir o parasitar). 

De acuerdo a la literatura del Análisis Experimental de la Conducta (Zentall, 1996), 

lo anterior podría ser considerado como una variante especial ele aprendizaje asociativo -de 

tipo instrun1ental- en la que intervienen asociaciones respuestas-consecuencias (respuesta 

de obtención- ingesta ele alimento) y respuesta-respuesta (respuesta ele búsqueda- respuesta 

ele obtención). Adicionalmente, si se considera a cada secuencia particular de respuestas 

como una cadena de actividades ele exploración anidadas a la producción o al parasitismo, 

podría asu1nirsc que, en ténninos de un progra1na concurrente, los sujetos 1nostrarían 

tendencia a igualar la relación entre el ali1nento que consun1en a partir de cada tipo de 

respuesta y las actividades globales ele exploración pertenecientes a ellas (1 lcrrnstein, 1970; 

Kagel, Battalio y Green, 1995). 
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Con base en lo expuesto, se esperaría que tanto los sujetos considerados como 

productores como los considerados parásitos, dedicaran una proporción de actividades 

globales de exploración -búsqueda y obtención- de manera ajustada a la proporción de 

tiempo de consumo que les permitió conseguir cada tipo de respuesta registrada en cada 

obtención. En la Figura 25 se presenta el análisis de la proporción de actividades de 

exploración global, para todos los sujetos expuestos a semillas utilizados en este trabajo, en 

función del consumo obtenido, a partir de respuestas de producción, en una gráfica de 

regresión lineal. Ese tipo de gráficos habitualmente son empleados para mostrar la 

igualación de la conducta individual a las contingencias también individuales. 
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Figura 25. Presenta la relación entre el uso relativo ele producir y el tiempo de consumo 

por todos los sujetos de este estudio. 

Cabe resaltar que, de acuerdo con Reecl (2009), en estudios ele investigación 

aplicada o en escenarios naturales (es decir, en los casos en los que la administración de 

contingencias no está bajo control del experimentador), el rango de variación explicada -

R2
- habitualmente se considera aceptable si es mayor a 50%. Sin embargo, en estudios de 
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investigación básica en los cuales la administración de las contingencias suele estar bajo 

control directo del investigador el rango de varianza explicada aceptable suele ser del 85% 

a 100%. En el presente estudio la R2 observada para el conjunto de datos reportados fue del 

0.85, lo cual es un rango de varianza explicada aceptable si se considera que pese a 

controlar una serie de condiciones, la administración de las contingencias de reforzamiento 

(tiempo de consumo) al uso de cada tipo de respuesta dependió de la interacción entre los 

diferentes miembros del grupo (Giraldeau y Carneo, 2000) y no del experimentador. La 

pendiente de la ecuación, representada en el gráfico por "y", denota la sensibilidad al 

tiempo de consumo de alimento (en este caso acceso a semillas) siendo cercana a 1. Por 

otra parte, el sesgo (el intercepto de la recta) denotado en la gráfica por el número 

antecedido por un signo negativo, con un valor de 0.03, en el presente caso implica una 

insignificante preferencia, no atribuible al tiempo de consumo, hacía las respuestas 

exploratorias relacionadas con parasitar (quizá atribuible a un desgaste menor por no tener 

que desplazar la compuerta u ocio). 

Como pudo advertirse a lo largo de la presentación de los resultados, una mayor 

proporción de sujetos utilizó parasitar como estrategia de búsqueda y obtención -

1nanitCstada por la gran concentración de puntos que aparecen cercanos a cero en las 

figuras de índice productor-parásito- indican el uso preferencial de esta estrategia bajo 

condiciones colectivas. Dicha evidencia podría reforzar la idea de equiparar la adquisición 

de respuestas de forrajeo en situaciones colectivas de búsqueda de alimento a la elección 

entre progra1nas concurrentes. Debido a que en situaciones de elección entre progran1as 

concurrentes RV-IV, típicamente (cuando las funciones de retroalimentación son 

equiparables), los sujetos tienden a pasar más tiempo en el componente IV. Lo anterior se 

relaciona a que cuando se responde en un programa semejante a un RV la tasa de 
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reforzamiento aumenta solamente en proporción directa con el número de respuestas 

realizadas, mientras que en un programa semejante a un IV la tasa de respuesta no afecta la 

tasa de reforzamiento, ya que ésta se mantiene cercana y constante respecto de las tasas de 

reforzamiento programadas (Kagel, Battalio y Green, 1995; Myerson y Hale, 1984) -en este 

caso igualaría a la tasa de encuentro del resto del grupo promedio-. Algunos autores han 

sugerido que este resultado puede estar relacionado con que el costo de obtención del 

reforzador es menor en un programa IV, ya que en dichos programas los organismos suelen 

tener menor desgaste energético--0cio- (Kagel, Battalio y Green, 1995). Por tanto, como se 

ha propuesto en la literatura de Análisis Experimental Aplicado (Myerson y Hale, 1984) en 

situaciones de elección comparables a programas concurrentes RV-IV; los programas IV, 

en este caso equiparable a parasitar, propician la reducción proporcional a su tasa relativa 

de respuesta en RV, en este caso equiparable a producir. Incluso cuando la tasa relativa ele 

reforzamiento es semejante para ambos componentes podría eliminar por completo a la 

respuesta que es sostenida un RV respondiendo exclusivamente en el componente IV 

(Myerson y Hale, 1984). 

En otras palabras, con base en Myerson y Hale (1984) para aquellos sujetos cuya 

tasa de encuentro individual sea menor a la tasa de encuentro del resto del grupo se 

consolidará parasitar como preferencia casi exclusiva de búsqueda y obtención. En tanto, 

para sujetos cuya tasa de encuentro individual sea mayor a la del resto del grupo, la 

respuesta de producir como estrategia de búsqueda y obtención podría ser disminuida 

proporcionalmente por la tasa de encuentro del resto del grupo. Propiciando un uso 

mayoritario en el grupo de la respuesta de parasitar para buscar y obtener el alimento. 

De acuerdo con la información presentada hasta ahora, además de corroborar los 

hallazgos de estudios recientes en los que se resalta el papel de las consecuencias para el 
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ajuste de la conducta en las situaciones de forrajeo colectivo P-S (Belmaker, et. al, 2012), 

este trabajo podría permitir, adicionalmente, extenderlos. Lo anterior tomando en cuenta 

que además de evidenciar el efecto de las consecuencias obtenidas a partir de cada 

respuesta específica (producir-parasitar) sobre la proporción de su uso durante la 

exploración de recursos -búsqueda y obtención-, en adquisición, en el presente trabajo se 

propuso que la administración ele dichas consecuencias entre producir y parasitar operan de 

manera equiparable a la administración ele consecuencias en un programa concurrente RV­

IV o TV. Bajo tales condiciones, para cada sujeto, los componentes - relacionados a 

producir y parasitar- presentan una función de ganancia influida por la acción del resto de 

los integrantes del grupo. Es decir, que la función de retroalimentación de cada componente 

es modulado, al menos parcialmente, por la interacción con el resto del grupo (Giraldeau y 

Carneo, 2000). 

En ese sentido la elección para cada individuo a lo interno de un grupo se realiza en 

función de la proporción de ganancias que le permite obtener su capacidad para encontrar 

individualmente parcelas que consumir -semejante a un RV, equiparable a producir-, 

respecto de la capacidad del resto del grupo para generarle oportunidades de obtención -

semejante a un IV o TV, equiparable a parasitar- (Giraldcau y Carneo, 2000; Giraldcau y 

Livorcil, 1998). 

La propuesta planteada en este trabajo (equiparando las situaciones P-S a programas 

de elección concurrente entre RV-IV o TV) en conjunto con la evidencia recogida a través 

de los experimentos realizados, al exponer a grupos de sujetos a condiciones situacionalcs 

rclativa1nente específicas, podrían ser heurísticos para la posterior investigación en esta 

línea de trabajo. Es decir, podrían guiar la investigación en otras condiciones de adquisición 

diferentes a las evaluadas en este trabajo, así como también hacer predicciones 
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contrastables sobre los posibles patrones colectivos en condiciones de mantenimiento y 

extinción. Algunos ejemplos de lo anterior podrían ser las siguientes predicciones: 

1) En mantenimiento, bajo condiciones colectivas, los sujetos con tasas altas de encuentro 

individual (productores consistentes) solo podrán mantener esta estrategia en condiciones 

donde la tasa de encuentro grupal promedio sea menor a su tasa individual. 

Adicionalmente, el mantenimiento de la estrategia ele producción es más factible en tanto 

menor sea el número de integrantes por grupo, dado que, conforme se incrementa el tamafio 

del grupo aumenta la probabilidad de que la tasa de encuentro grupal (en la mayoría de los 

casos aunque no en tocios) supere a la tasa de encuentro individual, incrementándose el 

parasitismo; 

2) En escases drástica de recursos -extinción parcial-, la estrategia de parasitar podría 

reducirse considerablemente (aunque lentamente -dadas las propiedades del mantenimiento 

de respuesta propiciadas por un programa semejante a un IV-) si el alimento disponible en 

las parcelas permitiera ser consumido y/o retenido exclusivamente por el productor, 

evitando la ingcsta de posibles parásitos. Bajo esas condiciones se esperaría que la cantidad 

de respuestas en el componente relacionado al IV -parasitar- fuera reducido, además, de 

esperarse un incremento en la cantidad de respuestas emitidas en el componente RV que 

mantiene la entrega ele reforzador -producir-. El efecto esperado se relaciona con los 

resultados típicos reportados en el área del Análisis ele la Conducta bajo el concepto de 

"contraste conductual negativo" (Juste!, Ruetti y Mustaca, 201 O; Reynolds, 1961 ). 

Por otra parte, si no se otorgase ningún reforzador b~jo condiciones colectivas -

extinción absoluta-, ele acuerdo con la propuesta original ele mejoramiento (Vaughan, 

1981), se esperaría una disminución en la diferencia entre el uso de cada una de las 

estrategias, es decir, cierto grado de indiferencia. Aden1ás, se esperaría un ca111bio n1ás 
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rápido de estrategia por parte de los individuos productores (incrementando rápidamente 

sus respuestas de seguir a otros), en relación al cambio de estrategia de los integrantes que 

fungían como parásitos (los cuales tardarían más en incrementar la cantidad de respuestas 

intentos de producción). No obstante, en ambos casos se esperaría una reducción de la 

diferencia en el uso de respuestas búsqueda de cada tipo, aunque con algunas diferencias en 

los tiempos requeridos para dicho cambio según el tipo de respuesta preferida. 

Por último, como propuso Shettleworth (201 O), en el presente trabajo fueron 

utilizados una serie de registros y medidas relativamente novedosas. Uno de esos registros 

fue el orden de arribo a las parcelas, el cual permitió apreciar las secuencias temporales de 

respuestas de los miembros del grupo así corno la cantidad de visitantes por parcela. 

Además se registraron las respuestas de obtención de alimento; a través del índice 

productor-parásito se identificó la estrategia de obtención de cada miembro del grupo. De 

1nanera si1nilar fueron registradas una serie de respuestas de búsqueda no efectiva, las 

cuales en combinación con las respuestas de obtención permitieron identificar la proporción 

de uso de exploración global de cada respuesta, lo que a la postre permitió realizar una 

comparación tipo relación de igualación, de la distribución de respuestas en función del 

alimento que cada individuo obtuvo a partir de producir. Por la utilidad evidenciada en este 

estudio, las medidas mencionadas podrían seguir siendo empleadas en posteriores estudios 

interesados por los patrones colectivos de respuestas en situaciones P-S. 
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