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RESUMEN

En el presente trabajo se realizd una serie de experimentos empleando grupos de
ratas como sujetos experimentales, para evaluar la adquisicion de patrones colectivos de
forrajeo en situaciones productor-pardsito. Las manipulaciones fueron planteadas a partir
del marco de la Ecologia Conductual, en particular desde el modelo de Maximizacion de la
tasa. Las variables manipuladas fueron: el tipo de alimento, el tamaiio del grupo, la
distribucion de parcelas, la combinacién entre el tamafio del grupo y la configuracion de
parcelas. El modelo de Maximizacion de la tasa dio cuenta de la mayoria los efectos
esperados; por ejemplo: unidades mds grandes de alimento propiciaron mayor proporcion
de productores; en grupos mas numerosos disminuyd la proporcion de productores; la
ventaja de descubrimiento y el tamaiio del grupo operaron de forma aditiva sobre la
proporcion de productores. Adicionalmente, se propuso que las situaciones productor-
parasito pueden ser analizadas desde el Analisis de la Conducta y los resultados obtenidos
en la adquisicion de patrones colectivos fueron discutidos desde esta aproximacidn, en uno
de los primeros acercamicntos de la disciplina por abordar el estudio del forrajeo colectivo
productor—'parésito. Se enfatiza cl papel de las consecuencias para modular la estrategia de

bisqueda, obtencion y consumo de alimento de los miembros de un grupo.

Palabras clave: Productor-pardsito, Ecologia conductual, Andlisis de la Conducta,

Patrones colectivos, Adquisicién.
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INTRODUCCION

La conducta de forrajco es esencial para la supervivencia y reproduccion de los
animales, por tanto, se le puede considerar como un imperativo bioldgico (Stephens, Brown
e Ydenberg, 2007). Sin embargo, para garantizar su supervivencia y reproduccion, los
organismos deben ajustar su conducta en funcion de las caracteristicas de su entorno, es
decir, al forrajear los organismos deben ejecutar una serie de conductas para maximizar sus
ganarncias, empleado el minimo de tiempo y energia de acuerdo con las restricciones que
les impone su ambiente (Abarca y Fantino, 1982). Asi, los organismos deben recolectar
informacion del ambiente y, con base en ella, hacer una serie de elecciones sobre: donde
buscar, qué comer, cuando comer, qué cantidad consumir, cudndo es necesario desplazarse
a otra fuente de alimento, qué cadena de respuestas emitir en la bisqueda, seleccion,
obtencion e ingesta de alimento, etc... (Gutiérrez, 1998; Papini, 2009; Pyke, Pulliam y
Charnov, 1977).

La conducta de forrajeo ha sido objeto de interés de varias disciplinas, entre las que
destacan, la Ecologia Conductual v el Analisis de la Conducta,

Los ecdlogos conductuales han cstudiado la conducta de forrajeo a través de la
observacion cn situaciones de campo, aunque también lo han hecho en situaciones de
laboratorio que simulan las condiciones naturales que cnfrentan los organismos. Estos
estudios asumen clerto grado de estereotipta en ¢l comportamicnto de 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 arca, 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 concepcion de la conducta de forrajeo, los ecélogos han distinguido una
seric 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: 1) la conducta inicial de butsqueda (general); 2) la identificacion de la
presa o alimento (bisqueda focaly, 3) la conducta de procuracion o captura y 4) la
conducta de manipuleo ¢ ingesta.

Por su parte, los analistas de la conducta tipicamente han estudiado la conducta de
forrajeo a través de situaciones controladas de laboratorio -que simulan ciertos aspectos de
tas condiciones naturales-, interesados por los cambios en cl comportamiento de los
individuos como producto de su experiencia. Con dicha finalidad, utilizan respuestas
arbifrarias, tipicamente fuera del repertorio conductual de la especie, para que sea mds
sencillo distinguir el aprendizaje del potencial efecto de respuestas instintivas, y asi
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 fendmeno a partir de programas
concurrentes que contemplan los siguientes tres estados: 1) biasqueda; 2) eleccidn; 3)
manipulacion (Lea, 1979).

A pesar de las diferencias, algunos autores han argumentado a favor de fa sintesis de
ambas aproximaciones (Shettleworth, 1988; Timberlake y Silva, 1995), identificando las
coincidencias al estudiar el fenémeno y las ventajas que podria traer cf intercambio de
conocimiento. Inicialmente, algunos de los puntos en comtin entre ambas aproximaciones

han sido los siguientes:
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1) Interés por estudiar la forma en que los organismos distribuyen su conducta
entre puntos de alimentacion (parcelas) que varian en rentabilidad (Gray, 1994).

2} Asumir cierta restriccién econdmica de la conducta (Abarca y Fantino, 1982),
es decir, considerando que los organismos persiguen la optimizacion de sus
recursos energéticos. En esta medida, las dos aproximaciones han tenido
acercamiento con el drea de la Micro-economia (Giraldeau y Caraco, 2000;
Giraldeau y Livoreil, 1998).

3) Dimensionar las ganancias en calorias 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; Timberlake y Silva, 1995).

Estas y otras coincidencias han dado lugar a que los ecologos conductuales utilicen
la metodologia de los analistas conductuales en sus estudios bajo situaciones contreladas vy,
a que los analistas conductuales no centren su andlisis en solo una unidad de respuesta,
entre otros aspectos (Shettleworth, 2010).

Algunos ecologos conductuales resaltaron que en condiciones naturales los
individuos con frecuencia no forrajean de mancra aislada, sino que lo hacen en compaiiia
de otros o, al menos, en competencia con otros; identificando que los individuos que
forrajean en grupos, ademas de elegir sobre los aspectos ya mencionados, tienen que incluir
en sus clecciones algunos aspectos que involucran el comportamiento de otros (Gordon,
1987; Gray, 1994). Por tanto, para poder dar cuenta de como los individuos forrajean en
ambientes naturales, fue de suma importancia incluir aspectos de cardcter grupal. Asi,

surgid una rama en ¢l estudio del forrajeo denominada por algunos autores como “forrajeo
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social” (Barnard y Sibly, 1986; Giraldeaw y Caraco, 2000). Para evitar problemas
conceptuales algunos otros autores prefieren el uso de “forrajeo colectivo™ para referirse a
esos fendmenos (Sumpter, 2010).

El forrajeo colectivo

Cuando un individuo se encuentra forrajcando a lo interno de un grupo, ademas de
hacer elecciones semejantes a las de un individuo forrajeando de manera individual,
requiere hacer clecciones sobre una seric de aspectos adicionales. Por ejemplo, en
compaiiia de cudntos forrajear, con quiénes forrajear, cuando admitir a un integrante mas
para forrajear, qué distancia mantener respecto a otros individuos, qué rol desempeiiar,
cuando retirarse de un grupo, entre otras.

Schoener (1987) sefiala que cuando los sujetos de una especie forrajean de manera
colectiva, el numero de integrantes de una poblacion {entendida come una colonia de
individuos), estd medulado por ciertas variables ambientales como la disponibilidad y
distribucién 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
s¢ incremente, mantenga o reduzca la cantidad de miembros de la poblacion (Coolen,
2007). También, la distribucién de recursos incide en la organizacion de los mismos para
explorar y explotar los recursos. De acuerdo con Sum-pter (2010), tanto la disponibilidad
como la distribucion de recursos influyen sobre la forma en Ia que los individuos de una
poblacién interactian de manera sincronizada para su busqueda, obtencién y
consumo. A lo antertor, se le conoce como patrones colectivos de forrajeo.

Por otra parte, también las caracteristicas de una poblacion, en si mismas, pueden
afectar la forma en la que los recursos son explotados. Algunas variables relativas a la

poblacion que modulan los patrones colectivos de forrajeo son: el tamafio del grupo, la
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demanda energética (en términos del requerimiento fisioldgico habitualmente vinculado al
nivel de privacién) y la ejecucién diferencial de una respuesta por los diferentes miembros
de un grupo. El tamario 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;
Giraldeau y Livoreil, 1998). La demanda energética, es una variable que podria afectar ¢l
requerimiento fisiolégico de los sujetos en un grupe incrementando la blsqueda individual
y reduciendo [a bisqueda congregada (Koops y Giraldeau, 1996). El catrenamiento
individual sobre alguna de las respuestas espccificas para conseguir alimento, ya sea
producir o parasitar, modula (al menos inicialmente, es decir, quiza no se mantenga por
mucho tiempo) la dindmica colectiva que emerge a partir de la combinacién de respuestas
promovidas por el entrenamiento a cada integrante (Cabrera, Duran y Nieto, 2006a).

En ofras palabras, los patrones colectivos observados en difercutes situaciones de
forrajeo  grupal podrian estar influidos por condictones ambientales, condiciones
poblacionales (Alfaro, Garcia-Leal y Cabrera, 2010) o una combinacién de ambas (a dicha
combinacion se le denominara condiciones situacionalcs).

El estudio de cdmo los organismios interactian entre si dadas ciertas condiciones
situacionales ¢s relevante para varias disciplinas, a saber: la Biologia, podria beneficiarse al
conocer como la disponibilidad de recursos regula el tamaiio de una poblacién (Clark y
Mangel, 1986) o el tamaiio de la poblacién moduia la forma en la que se agrupan los
individuos para explotar recursos (Coolen, 2002); las Matematicas aplicadas servirian para
comparar el comportamiento observado en diversas situaciones con las predicciones de
modelos va establecidos (e.g., dinamica de flujos) que se relacionan y dan razén de

fendmenos de movilidad colectiva (Sumpter, 2010); la Micro-economia, podria obtener
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evidencia que permitiera dilucidar cémo las “ganancias” para un individuo en particular son
determinadas por sus propias elecciones en combinacién a las que hacen los otros
(Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998).

Como puede apreciarse, cada una de las disciplinas mencionadas podria emplear fa
informacion correspondiente para sus intereses particulares. Sin embargo, la Psicologia
juega un papel fundamental por aportar informacion que es de relevancia comun para todas,
permitiendo identificar como los diferentes factores situacionales inciden sobre el
aprendizaje y ¢l comportamiento individual; el cual, a su vez participa en la conformacién
de un patrén colectivo. De manera que, dado su énfasis en cl aprendizaje, la Psicologia
tiene un papel fundamental en el estudio de este tipo de conducta. En suma, al considerar la
informacion recolectada en las diferentes disciplinas, podrian entenderse de manera mds
clara y detallada los diferentes patrones de comportamiento colectivo. Al hacerlo, quiza
podria incrementarse el conocimiento para explicar y controlar cdmo la disponibilidad de
recursos repercute sobre la urbanizacion, y cdémo cubrit mejor las necesidades de una
poblacién con base en sus caracteristicas, y asi influir en la calidad de vida en diferentes
poblados o ciudades (Sumpter, 2010).

Sin embargo, a pesar de la importancia que podria tener dilucidar ¢l rol de la
conducta individual en los diferentes fenémenos colectivos, la Psicologla, en particular ¢l
Andlisis Experimental del Comportamiento, ha enfatizado el estudio de la conducta en
situaciones individuales, dedicandole la mayor parte de sus trabajos, y ha soslayado la
importancia de extender su conocimiento también a fendmenos colectivos, sobretodo en
situaciones donde interactian més de dos individuos (dedicando un ndmero relativamente
reducido de trabajos). A pesar de lo anterior, cn la década de 1990 y a principios de la

década anterior, se realizaron una serie de trabajos experimentales dentro del area del
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Anélisis del Comportamiento que tuvieron como objetivo estudiar situaciones en las que se
evaluaba el comportamiento de grupos, bajo condiciones ambientales muy especificas. A
continuacion se presenta un breve resumen de los estudios realizados y sus hallazgos

reportados.

El anélisis experimental de la conducta y fenémenos colectivos de forrajeo

Debido a las similitudes matematicas (que seran descritas mdas adelante) entre la ley
de igualacion y el modelo de la distribucion libre ideal (DLI), la investigacion de los
ecologos conductuales propicid un posterior acercamiento del Andlisis Experimental del
Comportamiento al estudic de la conducta de forrajeo grupal (Gray, 1994).
Adicionalmente, Gray (1994) seiialé que ademas de las similitudes matemadticas entre
ambas aproximaciones las dos tienen por objetivo dar cuenta de como los individuos
distribuyen su conducta entre diferentes lugares con alimento. Es decir, la ley de igualacién
fue derivada a partir del comportamiento observado en estudios de eleccion individual entre
dos puntos de alimentacion y la DLI se basa en el supuesto de que los individuos de un
grupo se distribuyen proporcionalmente a la cantidad de alimento disponible ¢n cada
parcela para maximizar su tasa de consumo. A continuacion se describe brevemente cada
una de las propuestas:

La ley de igualacidn predice ¢como un organismo distribuye su conducta entre dos
diferentes alternativas de obtencién de alimento. En ella, se propone que la distribucion de
tiempo y/o respuestas del organismo entre las alternativas disponibles tenderd a igvalar la
proporcion de recursos que recibe en cada una (Krebs y Kacelnick, 1991). En otros

términos, la proporcion con la que un organismo permanece en cada alternativa (tasa
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relativa de respuesta) tiende a igualar a la proporcién de recursos que recibe en cada una
(tasa relativa de reforzamiento). Asf, los sujetos tienden a pasar proporcionalmente mds
tiempo en una alternativa rica en funcion de las diferencias respecto de la alternativa pobre
-en términos de proporcidn- (Herrnstein, 1970). La formalizacion de la ley de igualacion se
expresa de 1a siguiente manera:

B]/B:),: R[/RQ

Donde R; y Rz son las tasas de reforzamiento que ofrece cada alternativa, y B, y B;,
son las tasas de respuestas emitidas en cada una de ellas. De esta manera, lo que se
representa en dicha formalizacion es ¢l ajuste de la conducta del individuo en funcién de la
tasa relativa de reforzamiento que brinda cada alternativa.

Por su parte, el modelo DLI predice cdmo 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 proporcion de forrajeadores tiende a igualar a la
proporcion de alimento que es posible obtener en cada parcela (también conocido como
igualacion de habitat). Es decir, las razones observadas entre la distribucién de sujetos en
cada parcela igualard la proporcion con la que estan distribuidos los recursos, de tal manera
que la cantidad de alimento obtenida en las diferentes parcelas tendera a scr equitativa para
todos los sujetos, independicntemente de la zona en la que se encuentren (Fretwell y Lucas,
1970). La formalizacion matematica habituaimente se presenta de la siguiente manera:

N[/N2:R|/R2
Donde R y R; representan la cantidad de alimento disponible en cada parcela, o en su
defecto la tasa de entrega de recursos, mientras que Ny y N3 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 distribucion 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 drea del andlisis experimental
de la conducta se comenzd a utilizar los procedimientos tipicamente utilizados en el
laboratorio para el estudio de la conducta de eleccidn individual, pero ahora en situaciones
colectivas para poner a prucba algunas implicaciones derivadas de DLI. A continuacién se
resefian algunos trabajos producidos por analistas de la conducta en el drea.

Baum y Kraft (1998) realizaron un estudic utilizando un grupo de treinta aves, las
cuales podian distribuirse de manera continua entre dos parcelas que cntregaban semillas
como reforzador de acuerdo a un programa concurrente con dos componentes de 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 cntre sesiones. El objetivo del estudio fue evaluar cdmo los sujetos se distribuian
entre las dos parcelas (las predicciones del modelo de la distribucion libre ideal) a través de
una analogia con la ley de igualacion, en funcién de la forma de la parcelas, la distancia
entre parcelas y comparar los patrones de distribucion cuando los sujetos podian observar la
cantidad de miembros agrupados en cada una de las parcelas desde cualquiera de cllas, en
relacion a cuando se restringié este tipo de informacion utilizando una barrera que impedia
dicha comparacion cntre las parcelas. Los hallazgos mas importantes de este estudio fueron
los siguientes: 1) los sujetos no se distribuyeron de manera equitativa a las razones de
entrega de semillas, en general hubo menos sujetos en las parcelas ricas y mas en las pobres
en rclacion a lo predicho por el modelo (sub-igualacién); 2) cuando la diferencia en
entregas de semillas fue mayor entre los programas se observé un incremento de la sub-

igualacion; 3) la forma de las parcelas produjo cambios en el nivel de intensidad
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competitiva (entre mas pequefia fue ¢l drea méas sub-igualacién ocurrid); 4) cuando se
incrementd la distancia entre parcelas la sub-igualacion disminuyé aunque ligeramente; 5)
la barrera visual no tuvo efecto sobre la distribucidn grupal, sugiriende que cualquier
comparacion entre parcelas ocurrio secuencialmente y no simultdneamente, es decir, a
partir de informacion individual {(de muestreo directo de ganancias) y no a partir de
informacion publica (el niimero 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 sesién a
sesion 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 variabitidad
importante, considerando que las elecciones de un individuo fueron afectadas por las de los
otros participantes, que también fueron variables.

A partir de estos tltimos datos, los autores sugirieron que la distribucion grupal es
un fendmeno genuinamente emcrgente, que no puede ser explicado considerando
puramente la eleccidn individual, Sin embargo, los resultados obtenidos —la sub-igualacion
grupal- pudieron deberse a que el tiempo entre entregas de semillas, en todos los programas
utilizados fue largo y la cantidad de individuos compitiendo por cl acceso al alimento fue
alta, lo cual pudo ocasionar una gran cantidad de cventos agonistas, sobre todo en las
parcelas ricas, dado que concentraban mas individuos, disminuyendo la influencia del
alimento (Gray, 1994). Ademas, en el andlisis de sus datos se excluyd a los sujetos que no
muestrearon las parcelas, es decir, a los sujetos que se desplazaron menos de dos veces
entre parcelas, 1o que pudo haber propiciado que los datos de los sujetos dominantes no
fuesen analizados, los cualcs podrian haberse enconirado en las parcelas ricas,

contribuyendo a dicha sub-igualacion.

11



Forrajeo productor-parasito

Por otra parte, Bell y Baum (2002) realizaron un estudio cuyo objetivo fue evaluar
la distribucion de los sujetos en un ambiente extremadamente cambiante (por los cambios
en las tasa de entrega de alimento) en comparacién a ambientes estables, en relacién a las
predicciones realizada por el modelo DLI. En el estudio se evaluaron dos grupos de mas de
veinte aves, a las cuales se le permitié elegir la parcela en la que se alimentaban, utilizando
semillas como reforzador. La entrega de las semillas se otorgd a través de un programa
concurrente con dos compeonentes de TV, los cuales simulaban dos parcelas con diferentes
razones de cntrega de alimento. Las razones de entrega de alimento variaron de manera
pseudo-aleatoria entre sesiones y a su vez, podfan o no variar a lo interno de una misma
sesion (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 itregular, sin sefialar los cambios en las
razones, La frecuencia de entrega de alimento en este estudio fue de 2.5 s en promedio para
el componente rico, mientras que para los componentes pobres los valores utilizados fucron
de 5 s para la proporcién 2:1, de 10 s para la proporcién 4:1, de 20 s para la proporcion 8:1.

Los resultados mas importantes de este estudio fucron los siguientes: 1) los sujetos
no se distribuyeron de manera equitativa a las razones brindadas por los programas de
entrega de alimento, de tal suerte que al igual que en estudios previos se obscrvd sub-
igualacion grupal; 2) el efcecto de acarreo de una sesion a otra fue menor al exponerse a
ambientes variables a lo interno de una misma scsion incrementandose la sensibilidad a la
proporcién de reforzamiento vigente; 3) los individuos expuestos a ambientes cambiantes
podian 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 drea hacia la sub-igualacion grupal.
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La interpretacion de los resultados reatizadas por los autores fue que al exponerse a
ambientes variables a lo interno de una misma sesion, los sujetos ajustaron su distribucion
de tiempo de manera més rdpida a las contingencias vigentes en comparacién a cuando se
expusieron a ambientes constantes que variaron entre sesiones; siendo estos resultados
congruentes a los reportados en condiciones semejantes en estudios de eleccion individual
(Gray, 1994).

A pesar de cierto acercamiento de los analistas de la conducta en el abordaje de
algunos fenémenos colectivos, dichos fendmenos no han recibido suficiente interés por
parte de ellos, quedando otros por ser abordados desde esta aproximacion. En tanto, la
ecologia conductual se ha interesado por abordar una gama maés amplia de este tipo de
fenémenos. Un gjemplo de lo anterior han sido los trabajos que evallian los juegos
productor-parasito (P-S por sus siglas en inglés), los cuales para ser caracterizados y
explicados han utilizado un marco conceptual de dicha drea. Dado el tema de interés de esta
tesis se a continuvacion se describird ¢cdimo algunos trabajos de dicha aproximacion han
estudiado este tipo de situaciones colectivas, asi como algunos de los resultados mas

importantes obtenidos.

La ecologfa conductual y el estudio de forrajeo en situaciones productor-pardsito
De acuerdo con Barnard y Sibly (1981), en algunas situaciones grupales de biisqueda 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 emision de una respuesta que le permite a un sujeto
liberar o tener acceso a una cantidad de alimento y generalinente poder consumirlo
parcialmente antes que otros integrantes del grupo.

b} Parasitar. Es entendido como la obtencién 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 sefialado que en la mayoria 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 {Giraldeau y
Lefebvre, 1986; Cabrera, Duran y Nieto, 2006a). Sin embargo, se identifica que algunos
sujetos despliegan en mayor proporcion 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 “cstrategia” (Barnand y Sibly, 1981; Caraco y
Giraldeau, 1991). Cuando un sujeto emite mayor proporcion de respuestas de produccidn
en relacton al total de respuestas para acceder al alimento, se dice que despliega una
estrategia de “productor”. Por otra parte, cuando un sujeto emite mayor proporcion de
respuestas de participar del alimento descubierto por otros en relacion al total de respuestas
que le permiten acceder al alimento, se dice que despliega una estrategia de “parasito”.

Vickery, Giraldeau, Templeton, Kramer y Chapman (1991) propusieron un modelo
formal que enfatizé el papel que juegan algunas variables ambientales y poblacionales, para
dar razén de como se afectan las estrategias de busqueda y obtencién de alimento a lo
interno de un grupo. A ese modele se le conoce como Maximizacion de la tasa.

De acuerdo con cse modelo Giraldeau y Livoreil (1998), basados en Vickery, ct. al.

(1991), mencionan que cuando & 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). Ademas, esa misma tasa puede ser afectada por
ciertas caracteristicas de la poblacidén como: 1} la experiencia de los sujetos participantes en
la ejecucion de la respuesta de descubrir (Cabrera, Durdn y Nieto, 2006a), esperdndose
mayor tasa de encuentro cuantos mas sujetos entrenados participen en la situacion; 2) la
demanda energética de los sujetos (Koops y Giraldeau, 1996), debido a que se espera
incremento en la motivacion incrementando la tasa de respuestas para procurar el alimento,
El periodo de busqueda y consumo T es 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 1a parcela o terminar el episodio debido a la saciedad. La
porcién de alimento consumida por el descubridor (a+4/1) 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, tamafio y/o velocidad de consumo

(Alfaro y Cabrera, 2009; Hirsch, 2007).

La expectativa de ingesta de un pardsito (/) en un periodo de tiempo es formalizada

de la siguiente manera:
1= qGTA/m

Es decir, Iy depende de los siguientes elementos: 1) la tasa de encuentro 4, 2) la
proporcion de sujetos productores d, 3) el tamaiio del grupo G, 4) el tiempo total de
bisqueda y consumo de alimento 7, 5) la cantidad de alimento restante A, que se reparte
entre los sujetos que acuden a explotar la fuente #, donde 2 es independicnte del tiempo
total de blsqueda y consumo. La tasa de¢ encueniro puede ser afectada por los mismos

factores ya mencionados para los productores.
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El tamafio del grupo G, es la cantidad de sujetos que se encuentran en la poblacién.
El periodo de blsqueda y consumo 7, es el total de tiempo que se invierte en explotar la
parcela. En otros términos 7 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 (n) de manera equitativa, de tal modo que entre mayor sea la cantidad de alimento
disponible en una parcela incrementara la proporcion de alimento que se reparte entre todos
los sujetos que acuden a ella reduciendo la proporcion de alimento consumida de forma
exclusiva por el productor. Por tanto, a mayor cantidad de alimento dispenible en una
parcela se tiende a incrementar la tasa de ingesta principalmente de los parasitos (Coolen,
2002). En cuanto a la ventaja de descubrimicnto que permite el tipo de alimento o la fuente,
se ha reportado que a menar ventaja se tiende a incrementar la tasa de ingesta de los
parasitos (Alfaro y Cabrera, 2009; Coolen, 2002) y la cantidad de sujetos utilizando
parasitar como estrategia para consumir alimente, de tal modo que entre menot nimero de
parasitos mayor ingesta para los mismos (Caraco y Giraldeau, 1991).

La proporcién de sujetos productores necesaria para el equilibrio entre £, y I se
representa mediante p* y se formaliza de [a siguicnte manera:

@/ + L/G=p*

En cste modelo se asume que la cantidad de sujetos parasitos no tiene efecto sobre
la tasa de encuentro de fuentes de alimento por parte de los productores. Bajo esas
condiciones, I-p*, la porcion 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, conforme se incrementa el tamaio del grupo, para conservar estable la

proporcion 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 funcion del tamafio del grupo y de la
ventaja de descubrimiento.

A continuacién se describen los efectos de algunas variables relativas al ambiente
que modulan la proporcién con la que se despliega cada una de las estrategias en un grupo.
Cantidad de fientes de alimento en el ambiente. Giraldeau, Soos y Beauchamp (1994)
mencionan que al incrementarse las oportunidades de produccion de alimento se
incrementa la tasa de ingesta y por ende, se reducen ¢l déficit energético y la motivacién
por conseguir alimento, dando lugar a un decremento de la estrategia de producir, tanto en
frecuencia, como en proporcion. Mientras que la proporcion 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
fuentes de alimento disponibles sobre las estrategias de busqueda 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 items al interior de cada fuente en ambos
tratamientos. Se observé un incremento de la proporcién de sujctos utilizando parasitar
como estrategia de busqueda en el tratamiento que ofrecia muchas fuentes de alimento en
comparacion con la proporcion observada para el tratamiento de pocas fuentes de alimento.
Cantidad de alimento por fuente. Giraldeau y Livoreil (1998) mencionan que cuando se
comparan las estrategias P-S desarrolladas por un mismo grupo en dos ambientes que
contienen la misma cantidad de alimento pero diferente distribucion, una con pocas fuentes
de alimento con abundantes itcms al interior de las mismas y otra con muchas fuentes de

alimento con escasos items, se observan diferencias en la proporcion de sujelos que
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despliega cada una de las estrategias en las dos condiciones. En general, se menciona que la
proporcidn de productores tiende a decrecer cuando el alimento se distribuye entre pocas
fuentes con muchos {tems y viceversa, la proporcién de productores tiende a incrementarse
cuando la parcela contiene muchas fuentes con pocos items (Giraldean, Hogan y Clinchy,
1990). Por ejemplo, Coolen, Giraldeau y Lavoie (2001) utilizando grupos de Nutmeg
Mannikins, manipularon la distribucion espacial de semillas, empleando dos diferentes
tratamicntos: uno disperso de 40 fuentes con 5 semillas y otro agrupado de 10 fuentes con
20 semillas. El objetivo de este estudio fue comparar si las estrategias dec los sujctos
correspondian 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 asumid que estaban en posicion de produccion, mientras que cuando lo
hicieron con la cabeza erguida se asumio que estaban en posicién de parasitar. Se observo
que los grupos incrementaron la proporcion de sujetos empleando producir como estrategia
de busqueda cuando se expusieron al tratamiento disperso en relacién al tratamiento
agrupado.

Tipo de alimento. Giraldeau y Caraco (2000) mencionan que ¢l tipo de comida puede ser
considerado un factor modulador de la porcion de alimento ingerida por ¢l productor; en
algunos casos ¢stc puede consumir casi inmediatamente lo encontrado y reducir
rapidamente el niimero de items disponibles para los parasitos; en otros casos, los sujetos
seguidores pucden incluso quitar al sujeto productor la posibilidad de comenzar a ingerir
parte del alimento (robo). Quizas si el alimento disponible es de lenta ingestién, podria
incidir en la promocion de las respuestas de parasitar para consumir alimento {Hirsh, 2007).
Configuracion espacial de distribucién de los recursos. Kim y Grant (2007) manipularon la

forma del area de la parcela dec manera independiente al tamafio de la misma utifizando
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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 - pequeiios, medianos y grandes -
en grupos de varios tamafios tres, seis y doce peces. En consecuencia utilizaron un disefio
factorial de 3x3. En este estudio se evaluaron los efectos del tamafio del perimetro de la
parcela y del tamaiio 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 v la tasa
de crecimiento de éstos. En general, se reportd para los sujetos dominantes, que conforme
se incrementaba el perimetro de la parcela y/o cuando el tamafio del grupo se incrementaba,
la frecuencia de agresiones asi como la proporcién de agresiones por parte del sujeto
dominante disminuyd; por tanto, se sugirié que en tales condiciones el éxito en la defensa
de los recursos por parte del sujeto dominante tendfa a decrecer. Para los intrusos se
observd que, conforme se incrementaba el perimetro de la parcela y/o cuando el tamaiio del
grupo se incrementaba, la proporcién de intrusos, su tiempo de permanencia en la parcela y
su tasa de crecimiento incrementd, lo que sugicre en términos generales que bajo tales
condiciones su €xito fue mayor. Estos resultados sugieren que al incrementarse la distancia
maxima entre fuentes de alimento mas sujetos pueden explotar el alimento, sin embargo, no
queda claro cual es el efecto de modificar la forma y/o la distancia minima entre fuentes de
una misma parcela sobre las estrategias producir-parasitar.

Como se menciond previamente ademds de las variables relacionadas con ¢l
ambiente también algunas variables relacionadas con la poblacién también influyen sobre
los patrones colectivos de blisqueda de alimento. Algunas de las variables estudiadas han
sido: el tamaiio del grupo, el nivel de demanda cnergética y la proporcién de integrantes

con cntrenamiento en respuestas de produccion en relacion al total del grupo. A
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continuacién se realiza una descripcién de los resultados reportados respecto a
manipulaciones relativas a las caracteristicas de la poblacion.

Tamario del grupo. Giraldeau y Caraco (2000) mencionan que en la mayoria de los casos,
el rendimiento para los miembros de un grupo de “cierto” tamaifio 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 inicialinente, se incrementa en
funcidn del tamafio del grupo. Sin embargo, conforme el tamafio del grupo se incrementa,
la competencia y la interferencia pueden reducir las ventajas de ser miembro de un grupo.
A este fenomeno se le conoce como “paradoja del tamafio del grupo”. Por tanto, una
funcién gaussiana desplazada hacia la izquierda puede ser Gtil para representar este
fendémeno, como se refiere en Clark y Mangel (1986). Adicionalmente, se pueden
identificar al menos dos aspectos interesantes a la busqueda de alimento sobre los que
influye el tamafio del grupo:

1. La proporcidn de productores. En general, cuando el tamaiio del grupo es pequefio
la proporcion de sujetos que fungen como productores tiende a ser mayor a la
proporcién de integrantes que fungen como pardsitos. Cuando el tamario del grupo
es grande la proporcidn de integrantes que fungen como productores es menor a la
propoicion de sujetos que fungen como pardasitos (Coolen, 2002).

2. La estabilidad en las estrategias desplegadas por los integrantes de un grupo. En
general, cuando el tamaio del grupo es pequefio los sujetos tiendcn a desplegar
estrategias mucho mas evidentes y estables, pueden ser clasificados como
productores o paréasitos. Sin embargo, cuando el tamafio del grupo es grande los
sujetos tienden a desplegar estrategias menos evidentes, es decir, no sélo se

observan sujetos que pueden ser clasificados como productores o pardsitos, 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

1

como “oportunistas”. Ademds, en grupos lo suficientemente grandes los sujetos
tienden a subdividirse en grupos mds pequefos, explotando de manera simultanca
un mayor nimero 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 simultdnea (Beauchamp, 2008).
La demanda energética. Wu y Giraldeau (2005) mencionan que cuando decrece el nivel de
fa energia 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 fisioldgico para lo cual
utilizaron un método de privacién tradicional. En términos generales reportaron que no
necesariamente existe una relacion directa entre el nivel de privacién y el requerimiento
fisioldgico, pero cuando se consigue alterar el requerimiento fisiolégico (p.e., después de
varios dias dc privacion) a pesar de no haber obtenido efectos claros, los autores mencionan
que al incrementar el requerimiento fisioldgico 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
proporcion de respuestas de parasitar a otros para acceder al alimento, lo que ha sido
interpretado como una respuesta conservadora (aversiva al riesgo).
Entrenamiento en producir. Coando al interior de un grupo la densidad de los sujetos

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

productores y pardsitos es muy semejante, pero, algunos autores constderan que el consumo
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total de los sujetos pardsitos en relacion al consumo de los sujetos productores es
ligeramente mayor (Giraldeau, Soos y Beauchamp, 1994; Parker, 1984). Si la densidad de
los sujetos parasitos es mayor a la de los sujetos productores el total de la ingesta se reduce,
es decir, tanto productores como pardsitos reducen la cantidad de alimento que ingieren,
pero la reduccién de la ingesta es mayor para los sujetos parasitos cn relacion a [a ingesta
de los sujetos productores (Giraldeau, Soos y Beauchamp, 1994; Parker, 1984). Sin
embargo, si en una situacion de alimentacion colectiva aumenta el nimero de productores
(debido al cambio de estrategia de algunos parasitos) se incrementa la cantidad de alimento
ingerida para todo el grupo, pero sobre todo aumenta la cantidad de alimento consumida
por los parésitos remanentes (Giraldeau y Caraco, 2000). En general, cuando para el total
de sujetos de un grupo predomina notablemente alguna estratcgia, los sujetos que
desplieguen las estrategias poco frecuentes tendran mayor rentabilidad en comparacion con

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

Contraste entre situaciones de forrajeo colectivo DL1 y P-S

Como puede notarse, las diferencias entre las situaciones experimentales que
estudian el forrajeo colectivo desde el modelo DLI aqui referidas y las situaciones cuyo
andlisis se sustenta en el juego P-S son varias, siendo eviden-tc que en las situaciones P-S se
incluyen mas 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, 1o cual hace al
fendmeno mas complejo de estudiar. A continuacion se enfatizan algunas de las diferencias

mds importantes entre ambeos tipos de situaciones:
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1) En el caso de las situaciones de DLI la eleccion individual se da entre el tiempo que los
sujetos dedican a explotar cada parcela, es decir, entre cuanto tiempo permanecer y cuando
abandonar una parcela en funcion de la cantidad de alimento disponible, por consiguiente la
eleccion es espacial (donde comer). En las situaciones P-S, la eleccién individual no se
centra en aspectos exclusivamente espaciales, sino que también se involucran aspectos de
topografia de respuesta para la obtencién del alimento (como buscarlo y ¢émo consumirlo)
y en qué proporcion emplear cada una de las topografias.

2) En las situaciones DLI se asume que la vigencia dc las opciones de alimentacion
{(parcelas), no son dependientes de la accidn de alguno de los otros integrantes del grupo ya
que el alimento se presenta en funcidn del transcurso del tiempo; mientras que en las
situaciones P-S, la oportunidad de consumo solo estard disponible después de que un sujeto
ha producido la liberacion del contenido de una parcela.

3) El valor que ofrece cada alternativa en las situaciones DLI es relativamente ftijo,
tendiendo a ser equitativo entre los integrantes del grupo, aunque como ya se relirié con
frecuencia bajo ciertas condiciones se observa sub-igualacion grupal que conlleva a
diferencias en las tasas de ingesta individuales (Baum y Kraft, 1998; Bell vy Baum, 2002;
Gray, 1994). Sin embargo, en las situaciones P-S la ganancia asociada a cada alternativa
puede variar, debido a que csta determinada parcialmente por lo que los otros micmbros
hacen. Por ejemplo, cuando la cantidad de productores es de cero, no hay ganancia para los
pardsitos y tiende a incrementarse conforme se incrementa la cantidad de productores,
debido a que con ello se incrementa la cantidad de oportunidades de explotacidon. En
cambio, para los productores, cuando no hay parasitos el consumo de cada parcela

descubierta es exclusivo, y disminuye conforme se incrementa la cantidad de pardsitos,
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hasta ser cercano a la ventaja de produccién, dado que el resto de la parcela se reparte entre
el productor y los parésitos.
4) Dado lo anterjor, en situaciones de DLI las funciones de retroalimentacion 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 retroalimentacidn de cada sujeto dentro de
un grupo varfan, 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 forrajco
utilizando programas concurrentes de TV-TV, en tanto, las situaciones P-S, podiian ser
equiparadas a programas concurrentes RV-IV o TV en las que cada componente estd en
funcion de las estrategias empleadas por cada individuo para la obtencién de alimento mds
que con una zona espacial especifica. Esto es, la estrategia de preducir (respuestas de
blisqueda y obtencién) puede cquipararse a un programa RV, debido a que la obtencion de
recursos €s dependiente, en buena medida, del uso de esta respuesta; conforme se gana
experiencia en producir ¢l valor promedio tiende a ser de 1, con poca variabilidad. Por su
parte, la estrategia de parasitar puede cquipararse a un programa de IV o TV, dependiendo
de si se conceptualiza como operante, o no, la respuesta de seguir a otro para acudir a una
parcela, dado que la presentacion de oportunidades para la obtencion de recursos es
dependiente de la tasa de encuentro del resto del grupo.

Adicionalmente, equiparar las situaciones P-8 con situaciones de eleccidn en
programas concurrentes RV —IV o TV es plausible si se consideran los signientes aspectos:

a) En las situaciones P-5, al igual que en los programas concurrentes, se asuime cicrta
incompatibilidad entre respuestas, incluso desde la topografia de las respuestas de

busqueda (Coolen, Giraldeau y Lavoie, 2001).
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La combinacién resultante de la ejecucion 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 drea
(Giraldeau y Caraco, 2000; Gira_ldeau y Livoreil, 1998).

Recientemente Belmaker, Motoro, Feldman y Lotem {2012) reportaron que, sujetos
pre-expuestos individualmente a un drea de busqueda en la cual un maniqui podia
estar cerca o lejos de las parcelas —a manera de sefial de la presencia o ausencia de
alimento-, en una posterior fase de prueba colectiva emplearon predominantemente
la respuesta que mayores ganancias les brindd en la fase de pre-exposicion. Es
decir, los sujetos que fueron expuestos a una situacton en la que el maniqui estuvo
cerca de las parcelas utilizaron en mayor medida parasitar y los sujetos expuestos a
situaciones donde el maniqui estuve lejos de las parcelas utilizaron cn 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 (Herrnstein, 1970) y en este caso sobie ¢l aprendizaje y uso de

respuestas colectivas de forrajeo.

Preguntas de investigacion

Una pregunta interesante en situaciones de busqueda ¢ ingesta de alimento en

condiciones grupales c¢s la siguiente: jqué factores ambientales pueden modular la
interaccion entre sujetos en una situacion de busqueda de alimento? Posteriormente, si se
observa interaccion, puede ser interesante preguntarse jqué factores ambientales modulan

la proporcion 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 Gtil identificar qué variaciones en las
condiciones ambientales pueden producir cambios sustanciales en la composicion de los
grupos y en las estrategias desarrolladas a lo interno de los mismos, asi como realizar
manipulaciones sistematicas de dichas variables. También resulta interesante preguntarse
;qué variables en las caracteristicas de la poblacion pueden influir para que un organismo
despliegue una estrategia en particular? Para dar respuesta a esta pregunta resulta pertinente
realizar manipulaciones controladas sobre diferentes caracteristicas de la poblacion.

Las respuestas a estas preguntas permitirdn tener una panoramica mas amplia de la
dindmica del comportamiento de los organismos que conforman un grupo y dc como éste

se ajusta a las condiciones ambientales.

Objetivo general

Analizar ¢l efecto de manipular variables relacionadas con las caracteristicas del
alimento, su distribucion espacial y el namero de integrantes del grupo en una situacién
colectiva de forrajeo, sobre la adquisicion de estrategias de bisqueda y obtencidn de

alimento 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
varjar en un mismo sujeto a través de diferentes momentos de la basqueda y/o la obtencion;
de igual manera, pueden observarse cambios en la interaccion 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 produccion y que, por tanto, el nivel de interaccion entre
cllos es muy bajo; ofra posibilidad, es que solamente un sujeto sca el que despliegue
respucestas vinculadas a la produccion de alimento y que el resto del grupo se aproveche de
fos recursos liberados consumiéndolos conjuntamente, mostrando un nivel alto de
interaccion; una posibilidad mds, entre otras, es que todos los sujetos presenten en
proporciones semejantes respuestas vinculadas a la produccion y respuestas vinculadas al
parasitismo, lo cual ocasiona patrones colectivos con un nivel de interaccion alto entre los
sujetos o bien podria observarse un nivel intermedio de interaccion, dependiendo de los
cambios en la actividad individual en diferentes momentos de un mismo episodio de
forrajeo (Barnard y Sibly, 1986; Giraldcau y Lefebvre, 1986).

De acuerdo con la bibliografia en el drea, 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 area (Koops y Giraldeau, 1996), la
distancia entre ellas (Beauchamp, 2008), ¢l tipo de recurso encontrado al interior -su
calidad-(Hirsch, 2007), la cantidad del mismo (Alfaro, Garcia-Leal y Cabrera, 2010), la
respuesta requerida para la liberacion de recursos y el didgmetro de los puntos de

alimentacidn, entre otros.
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Asi, las estrategias de blisqueda, obtencién y consumo de recursos o alimento estan
determinadas por variables ambientales, pero también en buena medida por las estrategias
desplegadas por los otros sujctos que forman parte del grupo (Giraldeau y Caraco, 2000).
Es decir, si bien diferentes condiciones ambientales pueden promover una serie de
respuestas individuales y colectivas, la ejecucion de los otros miembros del grupo también
puede determinar las posibilidades de obtencién 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 tipicamente pueden caracterizarse como
situaciones de competencia entre sujetos por la explotacién 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 bisqueda y consigan recursos a una tasa similar, se
observaria de acuerdo con el medelo de Maximizacion de la tasa (Vickery, et. al,, 1991),
que la proporcion del alimento consumido por un productor tenderia a ser [a totalidad del
alimento de la parcela -1.0- (siempre que la cantidad de parcelas sea exactamente divisible
entre la cantidad de micmbros en la situacion). El patron anterior serfa observado, dado que
todos los sujctos se comprometen con respuestas vinculadas a producir directamente sus
propios recursos, permitiéndose, los unos a los otros, consumir sin ser parasitados.

Debido a que diversos trabajos, sobre todo tedricos, consideran  que  las
caracteristicas relacionadas con la manipulacién y/o velocidad de consumo del alimento
encontrado (Hirsch, 2007) en una situacién de forrajeo colectivo, inducen per se diferentes
niveles de interaccidn entre los miembros de un grupo, en cste primer Experimento se
contrastaron los patrones inducidos por dos tipos de alimento con diferentes niveles de
manipulacién propiciados por ¢l tamaiio de las unidades de recursos. En otros términos, se

evalud 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 interaccion promovido entre los sujetos.
Especificamente, el objetivo que tuvo este Experimento fue evaluar ¢l efecto de presentar
dos tipos de alimento sobre los patrones de adquisicion de bisqueda, obtencién y consumo

de ratas expuestas en grupo a una situacion 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
alimentacién libre.

Situacion experimental. Los experimentos fueron realizados en un laboratorio de Smx 3 m
x 3 m en cuyo suelo se coloco ¢l aparato que se describe mds adelante. Para el registro de
las sesiones experimentales se empled una camara de video, sostenida por un arnés aéreo,
ubicado a 2.5 m del suelo y que sobresalia 25 cm de la pared, de tal manera que permitié la
filmacion de toda la superficie del aparato.

Aparatos. El aparato experimental consistid en una tarima de madera de las siguientes
dimensiones: 90 cm de largo y 120 cm de ancho, la cual descanso sobre una base de madera
de 20 cm de altura. Las orillas del aparato fueron delimitadas por paredes de policarbonato
transhicido de 50 cm de altura. En la tarima hubo 12 perforaciones circulares, cuyo
diametro fuc de 9 cm; la separacion minima entre perforaciones fue de 30 cm. Debajo de
cada perforacién se colocod un depdsito de plastico con una profundidad de 2 ¢cm. Los
depdsitos estuvieron cubiertos por una compuerta cuadrada de 10 cm cuyo peso fue de 48
gr. Las compuertas podian ser desplazadas, dado que cstuvieron guiadas por rieles de

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

depositos.
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Materiales. Se utiliz6 una camara de video, una computadora personal y una consola para
reproduccion y analisis de datos.

Procedimiento. 1.os sujetos fueron asignados de manera aleatoria a uno de scis grupos
experimentales, cada uno conformado por cuatro integrantes. Para la mitad de los grupos el
alimento contenido en los depédsitos fueron 4 g de semillas de girasol. Para la otra mitad de
los grupos el alimento consistié en tres trozos de 1.33 g de alimento balanceado Purina (ver
Tabla 1). La ubicacion de los depdsitos con alimento —parcelas- fue la misma para ambos
tratamicntos, la cual sera sefialada mas adelante. Se llevd a cabo una sesion experimental
por dia. El criterio de finalizacion de la sesion fue de 15 minutos, o bien, cuando se
hubieran agotado todos los recursos disponibles en el aparato experimental, de modo que
el intervalo promedio entre sesiones fue de 23:45 horas o menos. Las sesiones fueron
realizadas en seis dias consecutivos para cada grupo uno de los grupos,

Tabla 1. Presenta el diseiio del Experimento 1.

Tratamiento Numero de grupos
Semillas (n=4) 3
Pellets (n=4) 3

Los Grupos Semiflas fueron expuestos a la plataforma con los 12 depdsitos cubicrtos, de
los cuales cuatro contuvieron alimento, 4 g en 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 diferencia fue que el alimento dispuesto en cada

depdsito fucron 3 trozos de Pellets de 1.33 g cada uno (véase Figura 1).
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Figura 1. Muestra la distribucién de parcelas para los tratamientos del Experimento 1. En ambos
casos la cantidad de alimento disponible en cada parcela fue de 4g.

Registro y Andlisis 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 ¢l alimento de una parcela atil
(Productor).
3. El (los) sujeto (s) que consumen cl alimento de una parcela descubierta por otro
(Parésito).
4. Actividad de un sujeto sobre una compuerta sin la produccién de alimento
(Contacto).
5. Desplazamiento de un sujeto tras otro en dreas diferentes a parcelas descubiertas
{Seguir).
6. Tiempo de permanencia de los sujetos explotando el recurso.
7. Tiempo entre aperturas succsivas de parcclas.
Para definir la estrategia empleada por los sujetos a le interno de una sesion, se utilizo

un indice denominado como productor-parasito. Esc indice considera el ntmero de
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respuestas para producir alimento sobre el total de visitas a depbsitos con alimento
disponible. Esto es:

nitmero de respuestas de produccion

ntimero de respuestas produccién + el nimero de respuestas de parasitar
Para determinar la tendencia a usar una estrategia en particular a fravés de las
sesiones se utilizaron los siguientes criterios para el desempefio de cada sujeto:
Productores:
1. Que en una o méas de las sesiones experimentales alcanzara un indice productor-
parasito de 1.0 (se desempeiia exclusivamente como productor para la obtencion),
2. Que en dos 0 mas sesiones consecutivas alcanzard un indice productor-parasito de
entre 0.99 y 0.66.
De estrategia mixta:
I. Que en dos o mas sesiones consecutivas alcanzard un indice productor-parisito
de entre 0.65y 0.33.
Parasitos:
I. Definido por exclusién a las dos cstrategias anteriores (siempre que hayan

consumido alimento).

Resultados y Discusion

A continuacion se presentardn y discutirdn los datos obtenidos en cada uno de los
indicadores registrados y/o calculados y se bosquejara la implicacion de los mismos para ¢l
drea de investigacion.

Orden de arribo. Se considerd la sucesién con la cual los sujetos llegaron a una parcela

disponible. De acucrdo con los datos observados en las sesiones analizadas (primera y
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Gltima), se identificd, de manera general que los grupos expuestos a semillas como
alimento presentaron patrones mas regulares a lo interno de una sesion, es decir, los sujetos
arribaron a los diferentes depdésitos 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 (til en primer término. A diferencia de las secuencias de
explotacién observadas para los grupos pellet, en los cuales el orden de arribo a cada
deposito presenté mayor variacion; lo cual puede observarse claramente en el grupo 2 de
pellets, en el cual ningin sujeto repitid como productor en dos parcelas descubiertas
consecutivamente. Asi, para los grupos expuestos a semillas se observé que en 15/18 (0.83)
ocasiones un sujeto que produjo repiti6 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,
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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 organizacién de los sujetos en un grupo para
explotar el alimento disponible en un area es medulada por el tipo de alimento encontrado
(Beauchamp, 2008; Giraldeau y Caraco, 2000; Hirsch, 2007). Asi 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 pequeflas cantidades en dercedor de la parcela
misma; mientras que de pellets se presentan tres unidades de mayor dimension por cada
parcela util, lo cual ocasiona que cada sujeto recoja en cada visita (itil una unidad y la
consuma en un area alejada respecto de Ia parcela (esquinas del aparato). Adicionalmente,
¢l 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 obtencién y por ende se invoelucre en
actividades de busqueda, tendiendo a realizar respuestas vinculadas con la produccidn de
alimento (Caraco y Giraldeau, 1991; Koops y Giraldeau, 1996; Giraldeau y Livoreil, 1998;
Alfaro y Cabrera, 2009).

Indice de explotacion grupal de parcelas. Este indice fue calculado considerando como
numerador el niimero de parcelas con una visita util de los integrantes de un grupo y como
denominador el nimero total de parcelas descubiertas, de tal manera que como ya se
menciono, en el grupo expuesto a semillas, cada uno de los sujetos pudo tener al menos una
visita Util a una parcela descubierta, en tanto que en el grupo expucsto a pellets, un méaximo
de tres sujetos por grupo podia tener al menos una visita 0til por parcela. Se observd que
los grupos expuestos a las semillas explotaron parcelas con un indice de 0.83; mientras que
los grupos expucstos a pellets explotaron las parcelas con un indice de 0.62, lo cual indica
que ¢l ndmero dc unidades de alimento y/o su tamafio determinan el nimero de sujetos que

s¢ beneficia dec una parcela il (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.
Indice productor-parasito. Este indicador fue empleado para determinar la proporcion de
respuestas de produccion y parasitismo utilizada por cada sujeto para conseguir alimento.
Este indicador permitié identificar la tendencia (estrategia) de obtencion de alimento a
través de las sesiones. Con base en los datos observados se identificé que la fraccion de
sujetos con tendencia a producir para los grupos semillas fue de 0.25 y para los grupos
pellets fue de 0.5. Especificamente, para los grupos I, 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 cumplié alguno de los criterios para ser
considerado como productor.
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Los sujetos que mostraron tendencia a la obtencion 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 19y el S 20
para ¢l 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 ¢l 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 qtiles para dichos grupos. La tendencia
superior de produccién en los grupos pellets también pudo ser funcion de la ventaja que
tiene producir cuando el productor de inicio se beneficia con un tercio del alimento
descubicrto (Vickery et. al., 1991; Caraco y Giraldeau, 1991).

Frecuencia de respuestas de biisqueda. En este dato se contabilizé la frecuencia de
respuestas de dos tipos:

1}. Contacto a compuertas sin desplazarlas, o bien, el desplazamiento de compuertas de
depdsitos inltiles (contacto).

2). Contacto de un sujeto con otro (seguir) en arcas difcrentes a las de las parcelas ya
descubicrtas.

En general, como lo muestra la Figura 4, se aprecid que en todos los grupos la
emision de esas respuestas (no cfectivas) decrementd con el paso de las sesiones. Es decir,
con el trascurso de las sesiones los sujetos redujeron la cantidad de reSpuestas, no cfectivas
(en el caso de contactos débiles, en zonas no adecuadas para desplazar las compuertas) o en
lugares no asociados a la liberacion de recursos (en cl caso de aperturas de depoésitos sin
alimento o contactos con otros sujetos en areas diferentes a las parcelas).

En la comparaciéon entre grupos expuestos a los diferentes tipos de alimentos, sc¢
observaron frecucncias semejantes de respuestas de contactos no efectivos, y ligeramente

mayor frecuencia de respuestas de seguir a otro para los grupos pellets. Probablemente

37



Forrajeo productor-parasito

dicho incremento en la frecuencia de respuestas de seguir a otros en los grupos pellets sea
atribuible con esa conducta, en ocasiones, se podia 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 observd que los sujetos que mds respuestas de contactos a
compuertas emitieron fueron aquellos que exhibieron mayor tendencia a producir alimento,
y los sujetos que emitieron mds respuestas de seguir fueron los que presentaron mayor
tendencia a parasitar. Para observar con mayor claridad la estrategia de busqueda

desplegada por los diferentes sujetos de los grupos se evalud el siguiente indice.

a) Semillas b) Pellets
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Figura 4. Muestra la frecuencia de respuestas de bisqueda de contactos a compuertas a la derecha
y seguir a otros a la izquierda para los grupos de cada tratamiento.
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Indice contacto-seguir. Se calculé un Indice contacto-seguir, teniendo como numerador el

numero de contactos y como denominador el nimero de respuestas de contacto mas el

numero de respuestas de seguir. Esto se calculd con la finalidad de evaluar en primera

instancia la estrategia de buisqueda seguida por los diferentes integrantes de un grupo y mas

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

cada sujeto para consumir alimento.

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

semillas dos sujetos utilizaron predominantemente contacto como estrategia de busqueda 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 indice productor-parasito en el sentido de que los

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

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

alimento.
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Figura 5. Muestra los indices contacto seguir de los diferentes grupos de cada tratamiento. Se
sefiala con un circulo el momento en el que alglin sujeto cumplié con uno de los criterios para ser

considerados como productores.
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En contrapaite, se observa que sujetos cuya estrategia de blsqueda fue seguir a
otros, usaron parasitar como estrategia de obtencion. Esto es, cuando la biisqueda implica la
exploracion y el rastreo de sefiales de la zona a explotar, los sujctos aprenden a dejar
disponible el alimento con lo cual tienen la primicia de consumo y una vez hecho esto,
aumenta la probabilidad de repeticidon 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 alglin sitio del aparato hay otros sujetos explotando recursos, de tal manera que ¢stos
seguidores aprenden a acceder al alimento sin ejecutar la respuesta de produccién, 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
proporcion contacto como estrategia de bisqueda son los que mds usan producir como
estrategia de obtencion (véase parte derecha de la Figura 5). Sin embargo, en general, como
puede observarse con mayor claridad en el grupo 3, sc muestra menos correspondencia
entre las estrategias de busqueda y obtencién, lo cual pude deberse al hecho (ya
mencionado) de que la unidad de alimento otorgada promovio el contacto entre sujctos y el
consecucnte robo de alimento (Erfandsson, [988; Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y
Liovoretl, 1998).

Indice de conductas de exploracién producir-parasitar. Dada la correspondencia observada
entre las respuestas de contactos y produccion asi 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 distribucion de actividades generales relacionadas con producir y

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

Una vez mas se aprecio, que los grupos semillas presentaron correspondencia en la
proporcion de sujetos involucrados en actividades relacionadas con la produccion (0.25), es
decir, los resultados fueron consistentes en esa comparacion. Mientras que para los grupos
pellets se redujo la proporcion de productores con relacion a lo analizado previamente (0.25
6 0). 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 exploracién para conseguir recursos, al menos para los grupos semillas, serfa posible
evaluar si existe alguna correspondencia entre este indice y la proporcion de alimento que
los sujetos consiguen a través de cada una.

Consumo relativo asociado a producir. En este caso se muestra la proporcidn de alimento
consumido en cada sesion cuando los sujetos utilizaron la estrategia de producir; de manera
que entre mas cercano sea a 100% ¢l valor para un sujeto indica que la totalidad del
alimento consumido por €l fue funcion de una respuesta de produccion; mientras que
cuando ¢l valor es cercano a € para un sujeto, se ticne que el alimento ingerido en una
sesidn fue obtenido a través de una respuesta de parasitar.

La parte de la izquierda de la Figura 7 muestra que, para los tres grupos peliets dos
sujetos por grupo obtuvieron la mayoria de su alimento a través de respuestas de
produccidn; en tanto, la fraccion complementaria de esos grupos consumid la mayor parte
de su alimento a través de respuestas de parasitar. Cabe sefialar que estos valores no se
corresponden con los representados cn 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 proporcion de respuestas vinculadas a esta estrategia. Lo anterior puede
deberse a que las unidades de alimento obtenidas son finitas y su ingesta es lenta; de tal
manera que un sujeto puede tomar solo una unidad a la vez y el consumo total de la misma
fe lteva tiempo (Hirsch, 2007), asi el tiempo de consumo es largo y puede competir con
nuevas respuestas de blisqueda; otra posibilidad es que los sujetos que no tienen acceso a
una de estas unidades tampoco realizan respuestas de biisqueda, pues su actividad se enfoca
en tratar de robar el alimento que otro sujeto cstda manipulando para su consumo

(Erlandsson, 1988; Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y Liovoreil, 1998).
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Semillas Pellets
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Figura 7. Muestra la proporcién de alimento consumido a través de la respuesta de producir en
relacion a la totalidad del alimento consumido por sesion.

Para los tres grupos semillas se muestra que un solo sujeto es quien consume la
mayor parte del alimento en una sesién después de haber emitido respuestas de produccion;
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 produccion de alimento son aquellos que obtuvieron la mayor

43



Forrajeo productor-parasito

proporcion de su alimento precedida de una respuesta de produccién y viceversa. Esta
correspondencia pudo deberse a que en las parcelas utiles habia una mayor cantidad de
unidades y a que éstas fucron de rapido consumo; lo cual conllevé a que una vez un sujeto
tomaba una unidad la consumia de inmediato, y por tanto el robo de alimento no era
posible; por otro lado, esto propicié que los sujetos se agruparan en derredor de cada
depésito y pudieran tomar por turnos parte de las semillas contenidas, lo cual finalmente
facilitd el aumento de respuesta de parasitar.,

Tiempo entre descubrimientos sucesivos. Para obtener este indicador se contabilizo el
tienmpo requerido por el grupeo para agotar la totalidad del alimento dispuesto en el drea de
blisqueda, en segundos, (la duracién de Ia sesion) y se dividid entre el nimero de parcelas
disponibles (4). En este indicador se contabilizé de manera global el tiempo de bisqueda y
el tiempo de consumo.

Comparando el tiempo promedio transcurrido entre la apertura de dos parcelas
conseccutivas para los grupos de cada tratamiento en la primera y (ltima de las sesiones
registradas, se aprecié un decremento considerable. Durante la primera sesion, el tiempo
promedio fue de 146 s para los grupos semillas y de 190 s para los grupos pellets. Mientras
que para la Gltima sesion 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 patrén de explotacion més eficiente para agotar el alimento con ¢l trascurso de las
sesiones evaluadas.

Adicionalmente, al contrastar los indicadores de los dos tratamientos en las sesiones
evaluadas, se observd que en ambos casos los grupos semillas requirieron menos cantidad
de tiempo en promedio para agotar ¢l alimento que los grupos pellets. Sin embargo, dado

que en este indicador se evalQla de manera conjunta el tiempo de blsqueda y el tiempo de
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consuino, 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 evalud de manera concreta, la eficiencia de
bisqueda de manera grupal.

Eficiencia de bisqueda grupal. Con base en los datos reportados en la seccidn anterior, se
calculd la eficiencia de blsqueda grupal. Para lo cual, se observd el tiempo que los sujetos
pasaron consumiendo ¢l alimento de las diferentes parcelas y se le resto a la duracién de la
sesion. Después, el resultado fue dividido entre la cantidad de parcelas consumidas. Por
Gltimo, para conseguir una tasa que diera cuenta de cudntas parcelas podrian dejarse
disponibles por una unidad de tiempo, el resultado anterior fue dividido entre 60s. Cabe
resaltar que este indicador exhibe de manera exclusiva [a frecuencia de encuentro de
parcelas para cada tratamiento.

Este indicador fue empleado para conocer las diferencias entre la primera y la
altima sesion de cada tratamiento. La tasa de encuentro observada para los grupos semillas
fue de 0.78 parcelas por minuto en la primera sesion y de 0.67 parcelas por minuto para los
grupos pellets. En tanto los datos observados para la dltima sesién fueron de 3.60 parcelas
por minuto para los grupos semillas mientras que para los grupos pellets la tasa fuc 1.21
parcclas por minuto. Los resultados anteriores corroboran que con el trascurso de las
sesiones, los grupos se volvieron mas eficientes cn la blsqueda de recursos, en otros
términos que encuentran en mds 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 sesion, 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 dltima sesion se
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pueden atribuir a principalmente a diferencias en la eficiencia de biisqueda observada para
los grupos de cada tratamiento.

Como puede apreciarse, los datos generados a partir de este primer Experimento
muestran que las estrategias de blisqueda, obtencidn y consumo de alimento en grupos de
sujetos que forrajean colectivamente estdn determinadas en buena medida por las
caracteristicas del alimento disponible (Nakatsuyama y Fujita, 1995). De inicio, s¢ tiene
que cuando el alimento se presenta en varias unidades pequefias y de rdpido consumo, se
incrementa la actividad de los sujctos en torno a la parcela descubierta, la interaccidn entre
los mismos mientras la explotan y la consecuente ocurrencia de mas de un tipo de estrategia
exhibida entre los integrantes del grupo (Alfaro y Cabrera, 2009). Dado lo anterior, en los

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

La influencia del tamafio del grupo sobre las estrategias de forrajeo grupales ha
recibido mucho interés en ¢l area. Una cantidad importante de estudios se ha dedicado a
evaluar como el tamafio del grupo modula los patrones colectivos de forrajeo (Beauchamp,
2007; Coolen, 2002 y 2007) y algunos modelos matemdticos han sido propuestos para
formalizar ¢l efecto reportade (Caraco y Giraldeau, 1991; Vickery et. al, 1991).
Tipicamente, al aumentar ¢f tamafio 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 (Caraco y Giraldeau, 1991; Vickery et. al., 1991). Sin embargo, en la
mayoria de los trabajos realizados, no fue factible identificar si el efecto se obtuvo porque
al aumentar la cantidad de miembros también se alteré indirectamente la cantidad de
oportunidades per capita para producir- reduciéndolas-, o se debié propiamente a la
interaccion entre miembros de grupos Mas nuINErosos.

Coolen (2002) propuso un procedimiento experimental que permitia identificar —
exclusivamente- cdmo los patrones de forrajeo grupal eran afectados por el tamafio del
grupo, al mantener constante la proporcion cntre miembros por grupo, la cantidad de
parcelas y el drea de busqueda; observando que al incrementar ¢! nimero de miembros de
un grupo aumenta la proporcion de parasitismo como estrategia de obtencion en aves.

En ¢l presente estudio se empled un control experimental semejante para evaluar el
efecto de dos diferentes tamaiios de grupo sobre los patrones colectivos cn ratas; sicndo ¢l
objetivo experimental evaluar las cstrategias de blsqueda, obtencidén y consumo de
alimento en grupos de ratas de diferente tamafio, expuestas al mismo nlimero de parcelas
per capita y a un drea de busqueda, reducida o amplia, en funcidn del nimero 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% de su peso en
alimentacion libre.
Situacion experimental. La misma descrita en el Experimento previo.
Aparatos. El mismo descrito en el Experimento previo, con la excepcién de que para los
grupos n=4 la plataforma fue dividida a la mitad de su area con una pared de policarbonato.
Por tanto, para estos grupos hubo 6 compuertas y 4 depdsitos qtiles.
Materiales. Se ufilizé una camara de video, una computadora personal y una consola para
reproduccion y andlisis de datos.
Procedimiento, Los sujetos fueron asignados aleatoriamente a uno de 6 grupos y se
expusieron a uno de dos tratamicntos experimentales, a saber: n=4 o n=8. 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 cdpita de semillas en el aparato, esto es,
para los grupos n=4 hubo 16 gr de semilias repartidas cn cuatro parcelas con 4 g cada una y

para los grupos n=8 hube 32 g de semillas repartidas en ocho parcelas con 4 g cada una.

Tabla 2. Diseiio del Experimento 2a.

Tratamiento Nimero de grupos
Densidad n=4 3
Densidad n=8 3

En las sesiones experimentales, cada uno de los grupos fue expucsto de manera
colectiva al aparato experimental, cuyos depdsitos estuvieron con la compuerta cerrada al
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inicio de cada sesion, lo cual no permitia identificar @ priori la ubicacion de los depdsitos
con disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agotd la
totalidad del alimento disponible o después de 15 minutos de sesion. Los grupos se
expusieron a esta situacion experimental en seis dias consecutivos, una sesion por dia, de
las cuales se analizaron y reportaron Gnicamente las Gltimas 5. El tiempo promedio entre
sesiones para cada grupo fue de 23: 45.

Los Grupos de densidad n=4 fueron expuestos a un tratamiento en el que (el drea de
busqueda fue de 1 800 sz) teniendo disponibilidad de alimento exclusivamente en los
cuatro depdsitos de las esquinas (véase el inciso « de la Figura 8).

Los Grupos de densidad n=8 se expusieron a ui1 tratamiento en el que (el drea de blisqueda
fue de 7 200 cm?) se restringio la disponibilidad de alimento a las dos hileras de depésitos

tés cercanas a las paredes ubicadas a lo largo del aparato (véase el inciso & de la Figura 8).

Densidad n=8

Figura 8. Muestra las diferentes dreas e busqueda y distribuciones de parcelas empleadas para
cada grupo, En cada uno de los tratamientos la cantidad de alimento por parcela fue de 4 gr.
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Registro y andlisis de datos:

Los mismos registrados y analizados para el Experimento 1. Aunque para este Experimento
debido a que solo se registraron las respuestas de buisqueda de la primera y la altima sesidn
en este caso se presentan de manera sintetizada los datos de frecuencias de respuestas,
indice de exploracién y el consumo asociado a producir a través de un grafico de regresion
lineal. En dicho grafico se representa la proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas

de exploracion de cada tipo y el tiempo relativo dedicado a consumir a partir de cada una

de ellas.

Resultados y Discusidn

A continuacién se presentaran y discutiran los datos obtenidos en cada uno de los
indicadores registrados y/o calculados resaltando las implicaciones de los mismos para el
estudio de! forrajeo colectivo.

Orden de arribo. En general, al comparar la regularidad de los patrones colectivos de
obtencién de alimento entre los dos diferentes tamarios de grupo considerados c¢n este
Experimento se observé que hubo mayor regularidad en los patrones colectivos de los
grupos n=4 que en los de los grupos n=8 (ver Figura 9). Comparando la regularidad de los
patrones colectivos de obtencion de alimento cn términos de la cantidad de ocasiones en las
que un sujeto que consiguio alimento repitié 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 parasitd en dos parcelas consecutivas en 7/18 {0.38)

oportunidades.
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b) Para los grupos n=8 un mismo sujeto produjo en 7/41 (0.16) ocasiones y un mismo

sujeto fungidé como primer parasito en dos parcelas consecutivas en 5/41 (0.12)

idad
oportunidades.
. v v ¥ w(aN
* wEzg|t
& wgEn
¥ wezm) "
' . . . A i .
i El . ¥ [ . . . . v
‘l . . . . s ¥ . s ® 9 % W . ¥ « a4 a
& g Y « 1T 4 ® v . v v .
o o
' v . a v . v a * - N . . ¢ A4 & &4 v g ® g
L. . - . . L a - . -
H H L 5e 1 1 1 % 3 8 7 1
H H M N H H H N s Barns
st at T g
)
v . v ¥ v v v bodfsic] i
. w r A& wam|
A wmn v se
¥ s@a| .| , » wimey
Ny
1 e v v . . . o % . Sias
L)
l.I . - . .
& FEE T = 9 . . . & 9 .4 &
# - . ¢ & A& ¥ « » 4 W ¥ w4 &
o o
b . . 4 L L - . i . ¥ & * a LI T » v
v v ¥ 0w . ¥ . e &
0. - - - . v + - LI AT TR AT AR R A T L H
i 2 2 v » ] s . Ten wAns
BTl . meal ne 7
¢ W
& oweww) !
v %39
» . v a a . . v k3 v
E, L v . . “ ¢ &
i & . A a . g. . & @ v 4 .
i # ¥ * P s« » 4 a
8 4
o - B . . L] . . .
. v v v v - . o
1 . . . - - a . Ll L] - . - -
- - L4 Ll - . Ld . - - r v .
H L T RN AT SR A

Bl el 08 BeAnl Tt ng

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 mas
grandes tuvieron mayor competencia para consumir el alimento disponible en cada parcela
y por tanto, se encontrara mas de una parcela de manera simultanea, lo cual provocaba que
hubiese mas de un sujeto emitiendo respuestas de producir en la situacion (aunque no fuese
tan consistente para alcanzar los criterios establecidos para considerado productor al final
de una sesion); b) que el tamaiio del grupo hubiese repercutido sobre la variabilidad en el

uso de las respuestas de obtencién y que los sujetos que participaron en los grupos mas
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grandes intercambiaran roles (es decir, exhibieran un patrén mixto de respuestas) con
mayor probabilidad que los sujetos que participaron en los grupos mas pequefios.

Indice de explotacién grupal de parcelas. Con base en los datos observados en la primera y
altima sesion, se identificd que en los grupos n=4 el indice de explotacién grupal de
parcelas fue 0.58; mientras que para los grupos n=8 este mismo indice alcanzé solamente el
0.02 de las parcelas. Esto indica que bajo las condiciones consideradas en este
Experimento, al incrementarse el tamafio del grupo decreci6 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 mayoria de las parcelas solamente una fraccion del grupo
consumiera una parte del alimento contenido en clias.

El promedio de sujetos que visitd cada parcela, podria 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 grulpos n=8
filc de 5.02 & 1.18. Probablemente, estos resultados se debieron a una diferencia en la
intensidad competitiva entre los dos diferentes tamafios de los grupos. Para indagar cudnto
aumentaba la intensidad competitiva conforme se incrementd el tamafio del grupo en la
situacion experimental, se decidio evaluar la tasa de consumo promedio al consumir el
alimento dispuesto en una parcela, variando la cantidad de sujctos de 1-8 (Experimento 2b).
Indice productor-parasito. Los resultados generales muestran que bajo las condiciones
consideradas en este Experimento anicamente un sujeto por grupo, sin importar su tamaiio,
fungit como productor de manera consistente entre sesiones -con excepeion en el tltimo de
las grupos n=4-(véasc Figura 10). De modo que, al incrementarse el tamado del grupo la
cantidad de productores s¢ mantuvo constante cn términos absolutos, pero disminuyé en

términos relativos (0.25 y 0.12 para n=4 y n=38 respectivamente). Esle efecto se observd a
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pesar de que la densidad de depésitos per cépita y el area de bisqueda 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
sefialados con un circulo.

Los resultados que se reportan, ademas de ser congruentes con los reportados por
otros autores utilizando diferentes preparaciones y diferentes especies, pueden ser
recogidos por el modelo Vickery et. al., (1991). Ese modelo asume que la cantidad de
miembros que participan en un episodio de forrajeo influye de manera directa sobre la
proporcion de sujetos exhibiendo producir como estrategia de manera consistente. En

general, el modelo propuesto por Vickery et. al., (1991) considera que conforme se

incrementa la cantidad de miembros de un grupo disminuye proporcionalmente la fraccion
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de productores, tal como se observo en los resultados del indice productor-parasito de este
Experimento.

La coincidencia de los resultados obtenidos en este Experimento con relacién a
otros trabajos tedricos (Giraldeau y Caraco, 2000; Vickery, et. al, 1991) y experimentales
(Coolen, 2002) apoyan la validez de la situacién experimental (aparato y respuesta
experimental), asi como la especie empleada para evaluar de manera sistemética diferentes
aspectos del forrajeo en grupo, ya que se replicé uno de los efectos més robustos en el
estudio del forrajeo colectivo.

Proporcion entre respuestas y consumo. Los resultados de ambos tratamientos muestran
que la relacién entre el uso de las respuestas y el tiempo de consumo que los sujetos
obtuvieron a partir de cllas exhibio una relacion proporcional ya que en los grupos de
ambos tratamicntos la pendiente descrita por la regresion lineal fue positiva y cercana a 1
(salvo para el grupo | n=4 que fue de 1.21) — véase Figura 11-. Dichos resultados podrian
indicar que los sujctos 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 |, o cercanas, los sujetos ajustan su conducta proporcionalmente al
tiempo de consumo que le brindd cada estrategia de busqueda y obtcncién; en tanto que,
pendientes mayores a 1 podrian indicar que los miembros sobre utilizaron aquclla estrategia
que mdas tiempo de consumo les brindd — quiza debido a un sesgo ceoincidente con Ia
cstrategia que mayor consumo generd- y pendientes menores a 1 podrian indicar que los
sujetos sub-utilizan la estrategia que les brindd mas tiempo de consumo -quizd atribuible a

un sesgo no coincidente con la estrategia que mayor consuimo genero-.
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Adicionalmente, para los grupos de este Experimento el porcentaje de varianza
explicada —R- respecto al mejor ajuste oscilé dentro de un rango de 78% hasta 95%, lo
cual muestra que la regresién lineal da cuenta ampliamente de los resultados observados.
Ademas, dado que en este caso se analizaron resultados colectivos, una R? cercana a |
podria indicar similitudes (consistencia) entre los diferentes miembros del grupo en
términos de sesgo hacia alguna estrategia, en tanto, porcentajes bajos de varianza explicada
podrian indicar diferencias (inconsistencia) en el sesgo presentado por algunos sujetos en
relacion a la mayor parte del grupo. Relacionado con lo anterior, el intercepto de la linea
descrita por los datos grupales podria indicar tendencias colectivas consistentes hacia una
estrategia en particular, es decir, valores positivos podrian indicar consistencia grupal en el
sesgo de hacia producir, valores negativos consistencia en el sesgo grupal hacia parasitar y
valores de 0 neutralidad en la tendencia inferida a partir de los datos colectivos. Por tanto,
una R? proxima a | combinada con un intercepto cercano a 0 reflejaria menor consistencia
en [a influencia de otras variables, diferentes al tiempo de consumo, sobre la eleccion entre
producir y parasitar para los miembros de un grupo. En los grupos analizados, los
interceptos observados variaron dentro de un rango de +0.29 a -0.15, observandose que 2/3
grupos del tratamiento n=4 cxhibieron un sesgoe moderado hacia producir, mientras que en
los grupos del tratamicnto n=8 en 2/3 casos s¢ aprecio un sesgo moderado hacia parasitar,
Sin embargo, las diferencias referidas entre tratamientos no son consistentes ni
contundentes, no obstante, en caso de considerarlas asi, estos datos podrian indicar que en
grupos mas grandes los miembros tienden a exhibir una tendencia a utilizar ecn mayor
medida respucstas relacionadas a parasitar de las esperadas con base en su tiempo de

consumo.
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Figura 11. Muestra la relacion de proporcionalidad entre cl uso relativo de respuestas y el
tiempo de consumo obtenide 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 (ltima
de las sesiones registradas, se aprecié un decremento considerable. Para la primer sesion, el
tiempo promedio para los grupos n=4 fue de 114 s y de 200 s para los grupos n=8. En tanto,
para la ultima de las sesiones los grupos n=4 promediaron 67 s entre cada apertura y los
grupos n=8 promediaron 71 s. Lo anterior, indica que en ambos casos los grupos con el
trascurso de las sesiones fueron mas eficientes en la explotacion de los recursos.

De acuerdo con los datos mencionados, en apariencia, los grupos n=4 exhibicron
tiempos promedios mas cortos entre aperturas. Sin embargo, para indagar cn qué parte del
episodio de forrajeo (blisqueda o consumo) se gencraron estas difcrencias se evaluo al igual
que en el Experimento anterior, la eficiencia de bisqueda grupal.

Eficiencia de bisqueda grupal. Este indicador fue empleado para conocer las diferencias
entre la primera y la dltima sesion de los diferentes grupos de cada tamafio. La tasa de
encuentro para los grupos n=4 fue de 1.50 parcelas por minuto y de 0.54 parcclas por
minuto para los grupos n=8. La tasa promedio observada para la dltima sesién en los
grupos de cada tamaiio fue de 4.60 parcelas por minuto para tos grupos n=4 y de 3.60 para
los grupos n=8. Estos datos muestran que ¢l tamafio del grupo afecté considerablemente la
tasa de encuentro y por tanto, que las diferencias seflaladas anteriormente en el tiempo entre
aperturas de parcelas, se debio principalmente diferencias en el tiempo de bisqueda de los
recursos. Ademds, estos resultados son congruentes con los obtenidos por Coolen (2002),
debido a que en este estudio también sc observd que al incrementarse el tamaiio del grupo,

disminuyo la eficiencia de bisqueda, 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 tamafio de un grupo repercuten sobre la
velocidad con la que cada miembro de un grupo puede consumir ¢l 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 situacion.

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 n=4 y
n=3§, y eso pudo ocasionar diferencias en la intensidad competitiva; en este Experimento, se
manipuld gradualmente el tamafio del grupo para determinar los diferentes niveles de
intensidad competitiva que operaron en relacién a cdmo los individuos se agruparon en la
situacion 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 bisqueda, o

en qué medida ambas fueron independientes.

Asi, este Experimento fuc disefiado para evaluar si el incremento gradual en el
nimero de sujetos expuestos a la situacion experimental afectd la tasa de consumo per

cépita.

Método

Sujetos. Se emplearon 18 dc las 32 ratas empleadas para el Experimento anterior, los cuales

se mantuvieron al 80% de su peso en alimentacién libre.

Situacion experimental. La misma descrita para el Experimento anterior.
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Aparatos. El aparato utilizado fue ¢l mismo que se empleé para al anterior Experimento.
Sin embargo, con el objetivo de disminuir el rol de la bisqueda de alimento y enfatizar el
analisis sobre el consumo, se utilizd una 12va parte del aparato (dimensiones). De manera
que en esta drea solo se incluyé un depésito con la compuerta abierta y con alimento

dispuesto para todos los patticipantes de un episodio de consumo.

Muteriales. Se utilizé una camara de video, una computadora personal y una consola para

reproduccién y andlisis de datos.

Procedimiento. Los sujetos fueron expuestos al aparato, en el cual hubo solo un depésito
con alimento; la cantidad de alimento contenido en el depdsito siempre fue de 4 g. Se
registré el tiempo requerido para agotar el alimento con el objetivo de evaluar como se
afectd la tasa consumo individual promedio cada sujeto al incrementarse el nimero de

integrantes que competian por alimento.

Para lo anterior, se expuso a los sujetos de manera individual en el aparato y sc 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 durd 5
sesiones. Cada ensayo estuvo vigente hasta que el alimento fuese agotado o cuando
hubiésen transcurrido ¢:30 min. Los sujetos fuecron expuestos a la situacién experimental
tantos ensayos por sesidn como sujetos participaron en la fase, s decir, durante la primera
fase se expusieron ¢n una ocasion y durante la vltima fase en ocho ocasiones. De manera
que se permitiera registrar una vez por sesiéon la cantidad de alimento consumido por cada
sujeto en un episodio de consumo {cuando fuera el sujeto focal). El intervalo entre ensayos

fuc de aproximadamente 5 minutos, Gnicamente ¢l 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 formacién de los grupos fue aleatoria y una vez conformados, ¢l orden de
exposicion de los sujetos al aparato a lo largo de las sesiones fue secuencial. En algunas
ocasiones dado que el nlimero sujetos participantes no fue exactamente divisible entre la

cantidad de miembros de un gropo, los sujetos tuvieron ensayos de descanso en diferentes

momentos de una sesién.

Tabla 3. Muestra el disefio empleado en el Experimento 2b.

Fase | 2 3 4 5 6 7 8
Numero de 1 2 3 4 5 0 7 8
participantes
por grupo y

ensayos de
cxposicion

Registro y Andlisis de Datos. Se registrd el peso al inicio y al finalizar la participacion de
cada sujeto focal para estimar el peso ganado en el ensayo. Las scsiones fueron video-
grabadas y se analizé la duracion del episodio de consumo de manera efectiva (corrigiendo
los perfodos en los que los sujetos no mostraron una topografia asociada al consumo —tener
la cabeza dentro del deposito o estar alrededor de la parcela). Una vez obtenidos cstos datos

fueron calculados el tiempo de consumo grupal y la tasa de consumo individual (para cada

sujeto focal).
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Resultados y Discusién

Diferencial de peso. Se estimd ¢l alimento consumido con base en el diferencial de peso
obtenido al comparar el peso de los sujetos al inicio de la sesion y el peso alcanzado al
finalizar la sesidn. Los resultados obtenidos para cada una de las Fases fueron |os siguientes
(la unidad de medida fueron gramos): Fase 1= 3.25 £0.6; Fase 2= 1,5 +0.56; Fase 3= 0.97
+(.51; 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 evaluacién estadistica utilizando la prueba de modelo
linear generalizado de medidas repetidas imostro diferencias significativas entre los grupos
F(1,18)=50.12 p< 0.01. Una prueba de Bonferroni para comparaciones especificas mostrd
diferencias entre la Fase | y el resto p< 0.05, en tanto en el resto de Fases no se apreciaron
diferencias significativas .Los datos anteriores sugieren que conforme sec incrementa la
intensidad competitiva, a través de la participacion de un nlimero mayor de miembros en un
grupo, se reduce el consumo individual. Sin embargo, la estimacion del peso ganado no
parecié 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 podria indicar
pérdida de peso por parte de los sujetos durante el consumo (a través de micciones,

defecacion cte...).
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Diferencial de peso individual promedio
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Figura 12. Muestra ¢l peso promedio ganando por los sujetos focales en cada una de las
fases

Tiempo de consumo grupal. En esta medida se muestra el tiempo requerido para agotar los
cuatro gramos de alimento en cada una de las Fases fucron los sigutentes (la unidad de
medida son segundos): Fase |= 298.72 £38.96; Fase 2= 122.39 9.12; Fasc 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 4+3.89 (véase Figura 13). La evaluacidn estadistica utilizando la
prueba de modelo linear generalizado de medidas repetidas mostro  difercncias
significativas entre los grupos F (1,18)= 139.94 p< 0.01. Una prueba de Bonferroni para
comparaciones especificas mostrd diferencias entre cada una de las fases (p< 0.05) con
cxcepcion de las fases 7 y 8. Los resultados obtenidos muestran que conforme se
incrementd el nimero de integrantes de un grupo, el ticmpo requerido para agotar los

recursos de una parcela disminuyo progresivamente.
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Figura 13. Muestra el tiempo promedio requerido por el grupo para agotar los recursos de
una parcela.

Tasa de consumo individual. Con base en el tiempo requerido para agotar el alimento
dispuesto se estimo la tasa de consumo individual promedio. Para lo cual se requirio
evaluar cuantas semillas podian incluirse para completar 1g de alimento. El resultado de
dicha evaluacion fue de 21+ 1 semillas por gramo. De tal manera que, dado el peso
colocado (4 g), la cantidad de semillas dispuestas por parcela fue de 84 + 4, Los resultados
obtenidos cn cada Fase para la tasa de 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; Fase 3=
19.92 +2.23; TFase 4= 19.17 +1.21; Fase 5= [6.80 +0.93; Fase 6= 15.60 +0.77; Fase 7=
15.85 =1.68; Fase 8= 14.33 1,21 (véase Figura 14). La evaluacién estadistica utilizando la
prucba de modelo lincar generalizado de medidas repetidas mostrd diferencias
significativas entre los grupos F(1,18)= 51.09 p< 0.01. Una prueba Bonferroni para
comparaciones especificas mostrd diferencias entre la tasa de consumo para las fases 2,3 y

4 en relacidn a las fases 5, 0, 7y 8 (p<.0.05).
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Figura 14. Presenta la tasa promedio de consumo individual durante las diferentes fases.

Los resultados presentados, seiialan que Ja cantidad de sujetos que se agrupaban
para consumir los recursos podia incidir en la tasa individual promedio. En ¢l 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 facilitaciéon social (Heyes,
1994, 1996; Zentall, 1996), a pesar de que la diferencia entre comer solo o en grupos de 2-4
miembros no fue estadisticamente significativa. Cuando ¢l tamaiio del grapo fue de 5 a §
miembros, la tasa de consumo disminuy¢ ligeramente en relacion a la de la fase individual,
sin presentar diferencias estadisticamente significativas en esta comparacion. Dicho efecto
pudo deberse a que el diametro de las parcelas, restringié la cantidad de sujetos que podian
consumir semillas de manera simultanea. Es decir, debido a lo anterior se incremento fa

intensidad competitiva en el consumo (Baum y Bell, 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 relacidn a la tasa observada para las fases de 5 a 8, se
aprecian diferencias estadisticamente significativas entre ambos conjuntos de fases. De
modo que, probablemente en las condiciones experimentales utilizadas congregarse en
grupos de 2 a 4 permitia alcanzar tasas de consumo Optimas y grupos de 5 o mas

integrantes redujeron su tasa de consumo en comparacién con dicho tamafio que favorecié

un consumae optimo.

El modelo de Niawa (2004) da cuenta de los datos observados en los dos
experimentos anteriores, respecto a fa cantidad de miembros que participaron en la
explotacion de una parcela —agrupamiento-. Ese modelo predice que en situaciones de
forrajeo colectivo, el agrupamiento para la explotacion de recursos e¢s afectado por el
tamaiio dc la poblacion total participante. Es decir, considera que, a mayor tamaiio de
poblacién participante, sc tiende a incrementar el nimere de sujetos explotando cada
parcela —se incrementa el nivel de agrupamiento- a pesar de que se reduzea la eficiencia

individual para la explotacion de recursos.
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EXPERIMENTO 3
En el drea del forrajeo colective ha sido sugerido que los patrones colectivos de
blsqueda, obtencidn y consumo de alimento son afectados por la forma en la que se
encuentran distribuidos los recursos en el ambiente (Shettleworth, 1998, 2010; Sumpter,
2010); considerando que la distribucién 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 distribucion han sido
manipulados para estudiar su efecto sobre los patrones colectivos de forrajeo, destacandose
la cantidad de parcelas como la variable que ha recibido mayor atencion. Una manipulacidn
experimental habitual, ha consistido en mantener constante [a cantidad de alimento que los
sujetos pueden obtener en un episodio de forrajeo, distribuyendo porciones de tal cantidad
en un ndmero mayor o menor de parcelas (p.e., 4 parcelas con 10 g cada una vs 10 parcelas
con 4 g cada una); ¢l efecto observado ha sido que a mayor nimero de parcelas, incrementa
la proporcion de productores en un grupo, ya que la ventaja de produccidn aumenta

(Giraldeau, Hogan y Clinchy, 1990},

La propuesta original del modelo de Maximizacion de la tasa planteado por Vickery
et, al., (1991) no considera otros factores espaciales relacionados con la distribucion de
alimento, tales como la distancia entre parcclas o la alineacion cntre las mismas. Sin
embargo, recientemente Beauchamp (2008), como resultado de una serie de simulaciones
de forrajco grupal, propuso que la distancia entre parcelas podia ser un factor adicional
para modular los patrones colectivos, incorpordndolo a las variables del modelo. Entre otras

predicciones novedosas, la propucsta de Beauchamp (2008) considera que conforme se
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incrementa la tasa de encuentro grupal aumenta la proporcion de productores lo cual, seglin
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

incrementdndola distancia para reducirla),

Por otra parte, algunos reportes de forrajeo individual sugieren que la alineacién
geométrica de las parcelas podria influir sobre el éxito y/o dificultad en la blsqueda de
recursos (Foti, Spirito, Mandolesi, Aversano y Petrosini, 2007; Mellgren, 1982).
Especificamente estos trabajos han reportado que configuraciones con alineaciones
geométricas entre parcelas suelen facilitar la basqueda de alimento. Considerando que los
patrones colectivos se conforman a partir de comportamientos individuales, es plausible
suponer que la alineacion de parcelas, también, podria influir sobre los patrones colectivos

de forrajeo.

Con el objetivo de evaluar si la ventaja de produccion es afectada por diferentes
configuraciones espaciales, en el presente Experimento fueron evaluados los efcctos de dos
diferentes distancias entre parcelas, las cuales fueron combinadas con dos diferentes

alineaciones sobre las estrategias productor-pardsito en grupos de ratas.

Una forina de evaluar lo anterior es calcularlo algebraicamente con base en los
niveles observados de producir-parasitar cn el grupo, debido a que difercncias cn los
patrones observados entre los grupos expuestos a las distintas configuraciones podrian ser
indicio de difercntes niveles de ventaja de produccion. Una segunda alternativa es inferirlo

a partir de la latencia de parasitar.
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Métado

Sujetos. Se emplearon 48 ratas Wistar, machos, con las mismas caracteristicas descritas en

el Experimento 1.

Situacion experimental. La misma descrita en ¢l Experimento 1.
Aparatos. Los mismos descritos en el Experimento 1.
Materiales. Los misimos descritos en el Experimento .

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 disefio del Experimento 3.

Tratamiento Nimero de grupos

Matriz Cercano 3
Zig-Zag Cercano 3
Matriz Algjado 3
Zig-Zag Alejado 3

En las sesiones experimentales, cada uno de los grupos fue expuesto de manera
colectiva al aparato experimental, cuyos depdsitos estuvieron con la compuerta cerrada al
inicio de cada sesion, lo cual no permitia identificar ¢ priori la ubicacion de los depdsitos
con disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agoto la
totalidad del alimento disponible o después de I5 minutes de sesidn. Los grupos se

expusieron a esta situacion experimental por 6 sesiones consecutivas, de las cuales se
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analizaron y reportaron Gnicamente las (ltimas 5. Para todos los grupos, cuatro depdsitos

contuvieron | g de semillas de girasol por sujeto, es decir, 4 g.

Los Grupos Matriz Cercanos se expusieron a un fratamiento en el cual los depdsitos con
alimento fueron alineados en forma de cuadrado en el drea de la esquina superior del
aparato a una distancia de 30 cm entre parcelas, es decir, en un area efectiva de 900 cm’

(véase el inciso a de la Figura 15).

Los Grupos Zig-Zag Cercanos se expusicron a un tratamiento en el cual la alineacidn de los
depdsitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre parcelas de 30 y

60 cm, abarcando un 4rea efectiva de 1800 cm? (véase el inciso b de la Figura 15).

Los Grupos Matriz 4lejados se expusieron a un tratamiento cn el cual los depdsitos con
alimento se alinearon en forma de cuadrado, esta vez a una distancia entre parcelas de 60

cm, abarcando un 4rea efectiva de 3600 cm? {véasc el inciso ¢ de la Figura 15).

Los Grupos Zig-Zag Alejados se expusieron a un tratamiento en el que la alineaciéon de los
depdsitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre parcelas de 60 y

120 cm abarcando un area de efectiva 7200 cm? (véase ¢l inciso d de la Figura 15},
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a). Matriz Cercano b). Zig-Zag Cercano

Ol ®

Figura 15. Muesira las diferentes configuraciones de parcelas empleadas para el
Experimento 3.
Registro y andlisis de datos: Los mismos registrados y analizados para el Experimento 2a y

adicionalmente se evalud la latencia de parasitar y el tiempo de abandono.

Resultados y Discusidn

A continuacion se presentaran y discutirdn 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 obtencion entre
los grupos expuestos a los diferentes tratamientos de este Experimento se apreciaron ligeras
difercncias entre los diferentes tratamientos (véase Figura 16). Especificamente, al cvaluar

la regularidad de los patrones colectivos de alimento en términos dc la cantidad de
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ocasiones en las que un sujeto que consiguid alimento repitié esa respuesta en la siguiente

parcela explotada por el grupo arrojaron los siguientes resultados:

1)

2)

En cuanto a [a respuesta de produccion se observéd que un mismo sujeto repitié
como productor en: 8/17 (0.47) ocasiones para los grupos Matriz cercanos; en 6/17
(0.35) ocasiones pata 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.

Respecto a la respuesta de parasitar se aprecid que un mismo sujeto repitié como
parasito 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.

71



Forrajeo productor-pardésito
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Figura 16. Muestra el orden de arribo en las sesiones evaluadas para los grupos de
los diferentes tratamientos.

Indice de explotacion grupal de parcelas. Con base en los datos obtenidos se apreciaron
diferencias en el agrupamiento de los sujetos para la explotacion de recursos en relacion 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 indice productor-parasito (como se discutird
mds 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 blsqueda y revisitas a parcelas- Zig-zag cercano en comparacién a Matriz
cercana-, 0 bien, indiferencia en el uso de respuestas para la obtencion de alimento -Zig-zag

alejado en comparacion con Mairiz alejado-.

Adicionalmente, analizando el nimero de visitantes promedio para cada uno de los
tratamientos empleados en este Experimento s¢ aprecio consistencia cntre los resultados
obtenidos a partit 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 configuracion de las parcelas no afectaron de manera importante

este indicador y que el factor determinante para esa medida fue el tamaiio del grupo.

Indice productor-parasito. De acuerdo con los datos observados para los grupos de este
Experimento se aprecié que, las diferentes configuraciones consideradas propiciaron
diferentes niveles de produccién y parasitismo (véase Figura 17). Las configuraciones que
mads sujctos productores propiciaron fueron las de Zig-zag cercana con 2.33 + 0.57 y Matriz
alejada con 2,33+ 0.57, en tanto, la configuracion Matriz cercana propicié 1,33+ 0.57 y la
configuracion Zig-zag alejada propicio 0.33+ 0.57.
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Figura 17. Muestra el indice 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 inducia una ventaja de produccion
minima (como se menciond en los resultados y discusién del Experimento 1), las
diferencias observadas entre los resultados obtenidos para las diferentes configuraciones
solamente pueden atribuirse a que cada combinacién de distancia y alineacion entre
parcelas propicid patrones diferentes de explotacion, lo cual pudo producir que la ventaja
de produccion fuese distinta entre los diferentes tratamientos empleados. Una manera
alterna de determinar la ventaja que tuvieron los productores en cada uno de los
tratamicntos es a través de la latencia para parasitar. Considerando que, si en efecto las
configuraciones propiciaron diferentes niveles de ventaja de produccion deberian 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.

Latenciu de parasitismo. En esta medida se considerod el tiempo desde la apertura de una
parcela hasta que el segundo individuo la visitd y explotd sus recursos; este andlisis se
realizd solo en la Gltima sesion. A partir del resultado que se obtuvo se estimaron la
cantidad de semillas consumidas y la fraccion de consumo exclusivo para el productor
(cuyos resultados se seilalan entre paréntesis). Para los grupos Matriz cercanos Iq 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
sc observaron ventajas considerablemente mas pequenas en comparacion a las inferidas a

partir de los productores por grupo. Dado fo anterior, es posible suponer que las ganancias
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totales de una parcela que obtiene un productor (Caraco y Giraldeau, 1991), determine lo
favorable de esta estrategia e influya en su uso méas que la fraccién consumida

exclusivamente por el productor (Vickery, et. a., 1991).

El argumento anterior es reforzado considerando la inconsistencia en la
comparacién ordinal de la ventaja que sugiere cada calculo 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 cilculo para las configuraciones Matriz cercana y alejada no es coincidente.

Proporcion entre respuestas y consumo. En los cuatro tratamientos la pendiente descrita
por la regresion lineal fue cercana a 1 lo cual muestra la sensibilidad al alimento como
reforzador (variando en un rango de 0.96 a 1.09). Lo anterior muestra la relacion
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 probabicmente igual
que para los grupos semillas en el Experimento 1) los sujetos parecicron ser sensibles a las
consecuencias que obtuvicron a partir de cada tipo dc respuesta y ajustaron su
comportamicnto de manera proporcional al ticmpo de consumo obtenido (Belmaker, et. al.,
2012; Herrnstein, 1970).

En tanto que el porcentaje de vartanza del cual da razdn cada recta varid en un
rango de 81% hasta 99%, lo cual ademas de mostrar que el andlisis de regresidn lincal da
cuenta ampliamente de los datos observados, con base en la interpretacién planteada en el
Experimento [, podrian atribuirse ciertas similitudes entre los miembros de los grupos en
términos de scsgos hacia las estrategias (véase Figuras 18 y 19). Por su parte, el intercepto

de las lineas 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 variacion en los interceptos, en lo general, los

valores observados fueron bastante cercanos a 0, lo cual indicaria cierta neutralidad en la

tendencia colectiva para emplear ambas estrategias de busqueda y obtencidén. Ademas, no

se aprecia sistematicidad en los interceptos respecto de las configuraciones.
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Figura 18. Muestra la relacién de proporcionalidad entre el uso relativo de respuestas y el
ticmpo de consumo obtenido a partir de ellas.
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Figura 19. Muestra la relacion de proporcionalidad entre ¢l uso relativo de respuestas y
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas.

Tiempo entre descubrintientos sucesivos. Al comparar el tiempo promedio transcurrido

cntre la apertura de dos parcelas consecutivas para todos los grupos en la primera y Gltima
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de las sesiones registradas, se aprecid un decremento considerable en la ultima sesion. El
promedio de tiempo entre aperturas para la primera sesién en todos los grupos fue de
176.80 s £ 70.20 y el promedio para todos los grupos en la ltima sesion 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 mas eficiente con el paso de las sesiones.

Al comparar csta medida entre tratamientos no se encontraron diferencias
importantes, tanto en la primera como en la dltima sesion. 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 iiltima sesion.

Grupo Primera sesiom Ultima sesion
Matriz cercano 189.00+ 97.53 70.66+ 9.86
Zig-zag cercano 144.00+ 53.25 83.66+ 9.60
Matriz alejado 147.664 62.74 82.66+ 14.29
Zig-zag alejado 226.06+ 67.54 81.66+ 11.15

Sin embargo, a pesar que estos resultados indican que los tratamicntos utilizados
no indujeron diferencias importantes entre los grupos para la explotacion de recursos de
manera global, ain podrian encontrarse diferencias en las diferentes fases del episodio de
forrajeo. Para indagar si se dieron diferencias entre los diferentes tratamientos en la fase de

biisqueda se evalud la tasa de encuentro de parcelas.

Eficiencia de biisqueda grupal. Una vez méas comparando el promedio de tasa de encuentro

para todos los grupos en relacion a la primera y la tltima sesion, se apreciaron diferencias
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considerables. La tasa promedio para todos los grupos durante la primera sesion fue de
0.93% 0.63 y para la ditima de 8.864 6.96. De acuerdo con la comparacién anterior, los

grupos se volvieron mas eficientes cn encontrar parcelas con el trascurso de las sesiones.

Contrastando la tasa de encuentro promedio entre los diferentes tratamientos
utilizados en la primera sesién no se encontraron diferencias sobresalientes. Sin embargo,
al comparar los resultados de esta medida para la Ultima sesion se aprecian ciertas
diferencias entre los tratamientos Matriz cercanos y Matriz alejados. Contrastando entre
alincaciones 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 bisqueda promedio para los diferentes

tratamientos en la primera y tltima sesion.

Grupo Primera sesion Ultima sesién
Matriz cercano 0.87+0.53 2181+ 17.34
Zig-zag cercano 1.60+1.34 4,07+ 2.27
Matriz alejado 0.99+0.48 2.4+ 1.21
Zig-z7ag alejado (.49+0.19 716+ 7.00

En los resultados mencionados se aprecia que la distancia entre parcelas no tuvo
un efecto sistematico sobre la tasa de encuentro, es decir, la tasa de encuentro parecio ser
afectada por otras variables como la alineacion de las parcelas y/o por ¢l drea efectiva de
bisqueda. Adicionalmente, una de las predicciones derivadas de la propuesta dc
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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proporcidn de productores (debido a que se asume que entre mas productores operen dentro
de un grupo se encontraran mas parcelas por unidad de tiempo}, por tanto se esperaria que
en las dos configuraciones con menor tasa de encuentro -Zig-zag cercano y Matriz alejada-
la proporcion de productores fuese menor, lo cual no ocurrié. Los datos indican que los
tratamientos con mayor tasa de encuentro fueron los que exhibieron menor proporcién de

productores - Matriz cercana y Zig-zag alejada-.

Lo anterior podria indicar que la eficiencia de bisqueda grupal (tasa de encuentro
grupal), no necesariamente se relaciona con la proporcién de productores correspondiente,
al menos no por si misma. Dado este resultado inesperado, se identifica que algunos
factores adicionales, no considerados explicitamente en el modelo, podrian ser importantes
para modular la proporcion de productores como ¢l tiempo de abandono de los productores
(Beauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997) el cual se

describe para cada tratamiento mas adelante.

Tiempo promedio de abandono de los productores. Se evalud el tiempo que Jos sujetos que
fungieron como productores durante la Gltima sesion emplearon para abandonar su primera
parcela enconfrada. En los resultados de esta medida se aprecid que el tratamiento que
propicid tiempos de abandonos mas largos fue el de Zig-zag alejada 89.16+ 4923 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 mds cortos fue el de Matriz cercana 53.50+ 50.05 s. Notese
que como se reportd en otros estudios el tiempo de abandono cstimado fue mayor conforme
la distancia entre parcclas y el area de busqueda efectiva fuec mayor (Becauchamp y
Giraldeau, 1997; Charnov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997), sin embargo, en todos los

tratamientos la variabilidad fue alta, destacindose el tratamiento Zig-zag cercano cuya
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variabilidad fue extrema ya que la desviacion que obtuvo superdé a su media. La
implicacion de estos resultados en combinacion con otros ya descritos se realizard maés

adelante en la discusion general.
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EXPERIMENTO 4
Como fue presentado en el marco tedrico de este trabajo, los patrones colectivos
desplegados por una poblacién son determinados por una serie de variables situacionales
{Giraldeau y Caraco, 2000; Sumpter, 2010). Las cuales incluyen, al menos, dos diferentes
tipos de variables, las relativas a las caracteristicas de la poblacion y las relacionadas con

las caracterfsticas del ambiente (Alfaro, Garcia-Leal y Cabrera, 2010).

En el presente trabajo dentro de las caracteristicas de la poblacién se evalud el
tamaiio del grupo, en tanto se evalud dentro de las caracteristicas del ambiente el tipo de
alimento y la distribucion espacial del mismo. En ambos casos las variables manipuladas
propiciaron patrones de respuesta gue coincidieron en cierta medida con lo predicho por el
modelo de Maximizacion de la tasa (Vickery, et. al,, 1991). Sin embargo, en la presente
disertacion no sc ha manipulado més de un tipo de variablc a la vez, es decir, no sc han

evaluado en interaccion.

Con el proposito de cubrir con el objetivo gencral de este trabajo se selcccionaron
dos variables manipuladas e¢n dos de los cxperimentos anteriores, uno de cada tipo dc
variable, evaluando su efecto sobre los patrones colectivos de forrajeo. Las variables
seleccionadas fueron: ¢l tamafio del grupo (manipulada en el Experimento 2a) y la
distribucion espacial del alimento, a través de diferentes combinaciones de distancia y
alineacioncs entre parcelas (Experimento 3). Bajo tales condiciones, el modelo propuesto
por Vickery et. al., (1991) predice que la relacion entre las variables seleccionadas sobre los
patrones colectivos de los grupos sera aditiva. Algunos dc los resultados observados seran

discutidos a la luz de ese modelo.
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Método
Stjetos. Se emplearon 48 ratas Wistar, machos, con las mismas caracteristicas descritas

para el Experimento 1.

Situacion 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 mas 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 depésitos estuvieron con la compuerta cerrada al inicio de cada
sesion, lo cual no permitia identificar « priori la ubicacion de los depdsitos con
disponibilidad de alimento. Las sesiones experimentales finalizaron cuando se agotd la
totalidad dcl alimento disponible o después de 15 minutos de sesion. Los grupos se
expusieron a esta situacidn experimental por 6 sesiones consecutivas, de las cuales se
analizaron y reportaron unicamente las ultimas 5. Para todos los grupos, cuatro depdsitos
contuvieron 1 g de semillas de girasol por sujeto. Es decir, 4 g por depdsito para los grupos

n=4y § g por depdsito para los grupos n=8.
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Tabla 7. Presenta el disefio del Experimento 4.

Tratamiento Numero de sujetos

Matriz cercano n=4
n=§

Zig-zag cercano n=4
n==38

Matfriz alejado n=4
n=8

Zig-zag alejado n=4
n=§

Los Grupos Matriz cercanos n=4 y n=48 se expusieron a un tratamiento en el cual los
depositos con alitmento fueron alincados en forma de cuadrado en el drea de la esquina
superior del aparato a una distancia de 30 cm entre parcelas, es decir, en un drea efectiva de
basqueda de 900 cm? (véase el inciso a de fa Figura 20).

Los Grupos Zig-Zag cercanos n=4 y n=§ s¢ expusieron a un tratamiento en el cual la
alineacion de los depdsitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre
parcelas de 30 y 60 cm, abarcando un drea efectiva de bisqueda de 1800 cm? (véase el

inciso b de la Figura 20).

Los Grupos Matriz alejados n=4 y n=8 se¢ expusieron a un tratamiento en el cual los
depésitos con alimento se alinearon en forma de cuadrado, esta vez a una distancia entre
parcelas de 60 cm, abarcando un drea efectiva de basqueda de 3600 cm? (véase el inciso ¢

de la Figura 20).

Los Grupos Zig-Zag alejados n=4 y n=8 se expusicron a un tratamiento en el que la
alineacion de los depdsitos con alimento formo un paralelogramo, con una distancia entre
parcelas de 60 y 120 cm abarcando un drea efectiva de biisqueda de 7200 cm? (véase el

inciso d de la Figura 20).
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a). Matriz Cercano ' b). Zig-Zag Cercano

Figura 20. Muestra las diferentes configuraciones de parcelas empleadas en el Experimenlo
4.

Registro y Andlisis de Datos. Los mismos descritos para el Experimento anterior.

Resultados y Discusion

A continuacién se prescntaran y discutirdn los datos obtenidos en cada uno de los
indicadores registrados y/o calculados resaltando las implicaciones de los mismos para el
estudio det forrajeo colectivo.

Orden de arribo. Al comparar la regularidad de los patrones colectivos para la explotacion
de recursos se aprecid que:1) en relacion al tamaiio 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 parasitos; 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 aprecid este mismo efecto al observar a los parasitos; 3) comparando entre

alineaciones de parcelas, no se observé sistematicidad en los resultados (véase Figura 21).
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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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Especificamente, 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
patcelas 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 0/5 (0) oportunidades respectivamente.

Para los grupos Zig-zag cercanos n=4 y n=8 un mismo sujeto repitié coino
productor en 4/6 (0.75) y 3/5 (0.66) ocasiones respectivamente. En tanto, para esos grupos
un mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en 1/0 (0.16) y 0/6 (0)

oportunidades respectivamente.

En los grupos Matriz alejados n=4 y n=8 un mismo sujeto fue productor en dos
parcelas consccutivas 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 ((1.33)

y 0/5 (0) oportunidades respectivamente.

Por tltimo para los grupos Zig-zag alejados n=4 n=8 un mismo sujeto repitié como
praductor en 0/6 (0} y 2/6 (0.33) ocasiones respectivamente. En tanto, para ¢sos grupos un
mismo sujeto fue primer parasito en dos parcelas consecutivas en 3/6 (0.50) y 0/5 {0)

oportunidades respectivamente.

Indice de explotacion grupal de parcelas. Con base en los datos obtenidos se apreciaron
diferencias en el agrupamiento de los sujetos para la explotacion de recursos sc apreciod que:
1) en relacion al tamaiio del grupo hubo mayor explotacion por la totalidad de los

miembros de los grupos n=4 respecto los n=§; 2) respecto a la distancia entre parcclas, no
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se aprecio sistematicidad en los resultados; 3) en funcidon de la alineacién entre parcelas, en
lo general, hubo mayor explotacién por parte de los grupos Zig-zag en comparacion con los
grupos Matriz. Considerando el promedio de visitantes por grupo se observd que las
diferencias mds importantes se dieron al comparar los diferentes tamafios de grupo en el
mismo sentido ya descrito en el Experimento 2a, y entre alineaciones de parcelas para los
grupos n=8, en [os cuales la alineacion Zig-zag propicié mayor nimero de visitantes por

parcela. Especificamente, 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 5.004 1.63 respectivamente.

Para los 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.
Ademas, el promedio de visitantes por parcela fue de 337+ 0.99 y 628+ .72

respectivamente.

En los grupos Matriz alejados n=4 y n=8 todos los miembros del grupo explotaron
conjuntamente ¢l 0.37 y 0.00 de las parcelas consumidas respectivamente. Adicionalmente,

el promedio de visitantes por parcela fue de 2.87+ 0.91y 5.87+ 1.70 respectivamente.

Por tltimo para los grupos Zig-zag alejados n=4 n=38 todos los miembros dei 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

respectivamente.
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Indice productor-parasito. En términos de la proporcién 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 categorias: alto
(0.5), medio (0.25) y bajo (0.12%). Esta clasificacion pretende facilitar el anélisis y Ia

interpretacion de los datos (véase Tabla 8).

Tabla 8. Muestra la proporcion de prodictores observado los grupos del Experimento 4 y
su clasificacion correspondiente.

Tratamiento productores  productores
n=4 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 proporcion
de productores en comparacion a la proporcién alcanzada por sus equivalentes de n=8. Por
tanto, como se propene en el modelo de Vickery ct. al., (1991) el incremento en el tamafio
del grupo promueve consistentemente un incremento en la proporcién de pardsitos por
grupo (ver Figura 22). El resultado mencionado previamente es congruente con los
obtenidos c¢n el Experimento 2a y a los observados en otros estudios {Alfaro, Gareia y

Cabrera, 2010; Coalen, 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 controlé la relacion entre el tamaiio del
grupo: la dimension del area a explorar y la cantidad de oportunidades para producir
alimento (parcelas disponibles), el tamafio del grupo, en si mismo, pudo ser un factor con el
peso suficiente para propiciar diferencias en los niveles de uso de estrategias al interior de

un grupo tal como se evidencid en los resultados del Experimento 2a.

Por otra parte, en relacion a los patrones propiciados por las diferentes
configuraciones, se apreciaron coincidencias con los resultados observados en el
Experimento 3, salvo para la configuracion 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 produceidn
mas bajos que los observados en este Experimeﬁto. A pesar de lo anterior, en general, estos
resultados obtenidos corroboran los resultados del Experimento previo, en relacion a que
diferencias en las configuraciones pueden, al menos parcialmente, modular la consistencia

en el uso de estrategias entre los miembros de un grupo.

Por (ltimo, la interaccién de las variables anteriores parecié comportarse en el
mismo sentido de las predicciones derivadas del modelo de Maximizacion de la tasa
(Vickery, et. al.,, 1991), ¢s decir, que el tamaiio del grupo actia como denominador de una
constante - I-, y la ventaja del productor (o al menos la porcion que consume este) inducida
por la configuracion de parcelas actda como numerador de otra constante -F-, 1o anterior en

una relacion aditiva para determinar la proporcion de productores.

Latencia de parasitismo. Para los grupos Matriz cercanos la latencia fuc de 10.75 y 7.75 s

para n=4 y n=8 respecctivamenie (4/84= 0.04 y 3/168=0.01); para los grupos Zig-zag

92



Forrajeo productor-parasito

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=0.01); 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=0.01).

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 tas
pequeflas en comparacion a las inferidas a pattir 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 mds que la fraccién consumida exclusivamente por ¢l productor

(Vickery, et. al., 1991).

Proporcion entre respuesias y consimo. En los grupos de este experimento se aprecidé que
en seis de las diferentes condiciones situacionales (fratamientos), la pendiente descrita por
la regresion lineal fue cercana a 1, en tanto que para los grupos Zig-zag cercano y alejado
n=8 la pendiente obtenida en la regresion lineal fue 1.27 (sobre-utilizacidn) y 0.85 (sub-
utilizacion) respectivamente -véase las Figuras 23 y 24-, Los anteriores resuitados muestran
que la relacion entre el uso de las respuestas y el tiempo de consumo que los sujetos
obtuvieron a partir de ellas exhibié una relacidon 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 (Belmaker, et. al.,

2012; Herrnstein, 1970).
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El porcentaje de varianza del cual da razon cada recta fue de un rango del 80% al
96% para la mayoria de las situaciones, con excepcién del grupo Zig-zag alejado n=8 para
el cval el porcentaje de varianza capturado por la linea de regresion fue del 64%. Los
resultados anteriores podrian indicar que en la mayoria de los grupos los sujetos exhibieron
sesgos semejantes respecto de las estrategias de blisqueda y obtencién de alimento, en
tanto, que en el grupo Zig-zag alejado n=8 el valor observado podria sefialar mayor
disparidad en los sesgos de sus miembros. Por (ltimo, los interceptos observados para la
mayorfa 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 relacion de proporcionalidad cntre el uso relativo de respuestas y ¢l
tiempo de consume obtenido a partir de ellas.
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Figura 24. Muestra la relacion de proporcionalidad entre €l uso relativo de respuestas y el
tiempo de consumo obtenido a partir de ellas.

Tiempo entre descubrimienios sucesivos. Comparando el tiempo entre aperturas sucesivas

de parcelas en cada tratamiento utilizado se aprecio que, salvo en cl caso del grupo Zig-zag

cercano n=4, los grupos redujeron considerablemente el tiempo entre aperturas. Lo cual,
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Tabla 10. Presenta los resultados de eficiencia de busqueda para las dos sesiones
evaluadas en cada grupo.

Grupo Primera sesion Ultima sesién
Matriz cercano n=4 0.50 5.00
Matriz cercano n=8 0.30 3.15
Zig-zag cercano n=4 115 222
Zig-zag cercano n=§ 036 1.57
Matriz alejado n=4 047 3.33
Matriz alejado n=8 0.43 2.60
Zig-zag alejado n=4 1.07 1.05
Zig-zag alejado n=8 032 0.67

Ademas, se muestra que los grupos n=4 fueron mas eficientes para encontrar
recursos que sus respectivos grupos de comparacion de n=8, tanto en la primera como en la
dltima sesion. Comparando, la distancia entre pareclas, se aprecid que los grupos cercanos
tendieron a mostrar tasas de encuentro mas altas que sus respcctivos grupos de
comparacion con mayor distancia entre parcelas- alejados-. Dicha diferencia se acentud en
la comparacion de los resultados para la Gltima sesion, Por altimo, en la comparacion entre
alineaciones de parcelas, los resultados fueron menos claros ya que para la primera sesion
en lo general (salvo en la comparacion entre el grupo Zig-zag alejado n=8 y el Matriz
alejado n=8), los grupos Zig-zag mostraron tasas de encuentro mas altas que sus
respectivos grupos de comparacion Matriz. Sin embargo, se aprecio el efecto contrario en la
altima sesidn, es decir, los grupos Matriz tuvieron tasas de encuentro mds altas que sus

respectivos grupos de comparacion en alineacion Zig-zag.

Tiempo de abandono de los productores. Se evalud el tiempo que los sujetos que fungieron
como productores durante la (ltima sesion emplearon para abandonar su primera parcela
encontrada. En los resultados de csta medida se aprecié que cl tratamiento que propicid

tiempos de abandonos mas largos fue el Zig-zag alejado con 112 y 150 s respectivamente
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DISCUSION GENERAL

Al inicio de esta disertacién se plantearon diferentes preguntas experimentales,
siendo la primera aquella referida a qué factores ambientales determinan el tipo de
interaccidn entre los integrantes de un grupo de sujetos durante un episodio de forrajeo.

Al respecto, en el primer Experimento se observd que el tipo de alimento al que
fueron expuestos los diferentes grupos evaluados propicié 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 favorecid
que los sujetos al descubrirlo permanecieran cercanos a la parcela para poder continuar con
la explotacion del resto de unidades disponibles. Mientras que para los grupos expuestos a
pellets se observd que al descubrir una parcela los sujetos tomaban una de las unidades de
alimento y se alejaban de la misma para consumirla, disminuyendo la probabilidad del robo
de la unidad de alimento conseguida y con ello un tipo de interaccion agonista. Lo anterior,
influyd en que la cantidad de preductores por grupo fuese mayor en los grupos pellets que
en los grupos semillas, lo cual pudo obedecer a una mayor ventaja de produccion con pocas
unidades de mayor tamafio (Vickery ct. al., 1991).

Esto es, debido a que los grupos de cada tratamiento fucron del mismo tamafio
(n=4) y la distribucién espacial del alimento fue la misma en ambos casos, las diferencias
observadas en la proporcion de productores es atribuible a diferentes niveles de ventaja de
produccién en funcién del tipo de alimento, lo cual concucrda con el modelo de
Maximizacion de la tasa (Vickery et. al., 1991). Asi, en los grupos pellets, la ventaja fue de

0.33/1, mientras para los grupos semillas fue en promedio de 0.02/1. Al emplear ¢stos
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valores en la ecuacidon del modelo, se aprecia que su estimacién se aproximéd a los
resultados de este Experimento (Pellets—= 0.58 y Semillas 0.25).

Otra de las preguntas planteadas se centré en qué caracteristicas de la poblacion
determinan las estrategias que los diferentes micmbros de un grupo siguen para buscar y
obtener alimento.

En el Experimento 2a se aprecid que la cantidad de miembros que integraron los
grupos afectd la proporcion de sujetos empleando producir como estrategia de bisqueda y
obtencién de alimento, a pesar de mantener constante entre los grupos la cantidad de
oportunidades que tuvieron para encontrar parcelas per cdpita y el darea de buhsqueda.
Ademas, el hallazgo anterior, también es coincidente con la estimacion propuesta por el
modelo de Maximizacidn de la tasa (Vickery ct. al., 1991).

Bajo las condiciones de este Experimento, utilizando un alimento que indujo una
ventaja de produccion muy baja {cercana a (), en el modelo sc predice que la fraccion de
sujetos productores sera inversamente proporcional a la cantidad de miembros en un grupo,
¢s decir, de aproximadamente el doble para los grupos n=4 en relacién a los grupos n=8,
dado que la cantidad de miembros en una poblacion se considera como un vator que divide
una constantel/4 y 1/8 (0.25 y 0.12 respectivamente), resultado que de facto fue observado.
Ademas, el tiempo entre descubrimientos sucesivos fue mayor para los gtupos mds grandes
en comparacion a los grupos n=4 (Coolen, 2602).

Relacionado con esto, los datos del Experimento 2 b mostraron cambios en el patrén
de consumo en funcidn del tamaiio del grupo, de tal manera que la cantidad consumida por
cada sujeto en una parccla fue menor a medida que el nimero de integrantes por grupo
aumento. La misma tendencia se observod en el ticmpo transcurrido para que los integrantes

del grupo agotaran la parcela. Otro dato intercsante 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 niimero de integrantes por grupo oscilé entre 2 y 4 miembros, a partir de
que el grupo consté de 5 miembros este valor disminuyé progresivamente.

Estos efectos pueden deberse a que el aumento en el nimero de integrantes de un
grupo incrementa la interaccidn entre ellos, dando lugar tanto a una obstruccion para
acceder a los recursos como a una competencia por los mismos (Beauchamp y Giraldeau,
1997). También pueden ser atribuibles a que el ntimero de visitantes excedi6 al tamaiio de
grupo 6ptimo permitido por el didmetro de las parcclas (de 2 a 4 integrantes), Esto tltimo,
ademds, demuestra una interaccion entre variables ambientales y poblacicnales (Alfaro,
Garcia y Cabrera, 2010).

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
consumo individual, debido a un incremento en la interferencia para la obtencion de
unidades de alimento —intensidad competitiva- (Baum y Bell, 1998; Beauchamp vy
Giraldeau, 1997).

Asi, el incremento en ¢l tamaiio del grupo no solo afectd negativamente a la
eficiencia de consumo, sino que también moduld en el mismo sentido la eficiencia de
busqueda (Coolen, 2002). Es decir, ademas de tardar mds en agotar el alimento disponible
en una parcela, los grupos n=8 también invirtieron mas 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 situacion de forrajeo
colectivo también se incrementa la cantidad de interacciones conductuales posibles que un
individuo puede desplegar —las alternativas entre las cuales un organismo distribuye su

conducta-,
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La siguiente pregunta de interés que sc planted tiene que ver con la influencia de los
factores ambientales en las diferentes estrategias de busqueda y obtencién seguidas por los
integrantes de un grupo.

En el Experimento 3, se observd que la combinacion entre la alineacion de las
parcelas y la distancia entre las mismas indujo diferentes niveles de produccion entre los
integrantes de los diferentes grupos. En otras palabras, ni la alineacidn entre parcelas, ni la
distancia entre ellas, per se, afectaron de manera sistematica la proporcion de productores
por grupo. Dado lo anterior, se asumio que [a combinacion de ambas variables propicid
diferencias en la ventaja de produccidn, debido a ciertas diferencias en los patrones
conductuales de los grupos al explorar y explotar los recursos en los diferentes
tratamientos.

Cuando se utilizé una configuracion regular y cercana -Matriz cercana-, se aprecio
que los sujetos que fingian como productores eran parasitados con relativa rapidez, dada la
cercania entre parcelas y aunado a ello, abandonaban esa parcela e iniciaban la busqueda de
la siguiente que momentdncamente ofrecia una tasa de consumo mayor a la antcrior
(Beauchamp y Giraldeau, 1997; Chainov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997), al no tener
competencia de otros integrantes por algunos instantes. El parasitismo intenso y casi
inmediato del alimente descubicrto por un productor pudo dar lugar a una ventaja de
produccion muy baja (Vickery ct. al. 1991) en combinacion con una tasa de ingesta baja
influida por la alta competencia con los pardsitos por €l alimento restante (Caraco y
Giraldeau, 1991).

Al utilizar la configuracion irregular y cercana -Zig-zag cercana- hubo una
proporcién mayor de productores. Los sujetos que fungieron como productores,

encontraron parcelas a una tasa grupal moderada. Tanto los productores como los pardsitos
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permanecicron mas tiempo explotando una parcela antes de iniciar una nueva busqueda
(Beauchamp y Giraldeau, 1997, Charnov, 1976; Livoreil y Giraldeau, 1997). La mayor
proporcidn de productores en este grupo pudo traer como efecto colateral un menor niimero
de parasitos por parcela, ya que al haber mas productores incrementa el nimero de parcelas
disponibles de manera casi simultinea y la consecuente division de sujetos parasitos entre
ellas, con lo cual la recompensa total por producir fue alta (Caraco y Giraldeau, 1991).
Probablemente, dado que las referencias espaciales para encontrar la siguiente parcela
fueron mas ambiguas que en el tratamiento anterior (Foti, et. al., 2007), la tasa de encucntio
fue moderada y el abandono de parcelas muy variable,

Por otra parte, la configuracién regular lejana -Matriz lejana- produjo efectos
similares a los descritos en la configuracion anterior, dado que la tasa de encucntro y el
tiempo de abandono fueron equiparables- considerando la variabilidad observada en el
tratamiento anterior-, lo cual permite suponer que la distancia entre parcelas y/o el drea
efectiva de bisqueda pudieron ser factores cruciales que determinan lo favorable de la
respuesta de producir (Caraco y Giraldeau, 1991), pues el grupo Zig-zag cercano fue
expuesto a una distancia entre parcelas que vario entre 30 y 60 cm y su arca efectiva de
bisqueda fue de 1800 cm?, en tanto que cn el grupo Matriz lejana la distancia entre parcelas
fue de 60 cm y el 4rea efectiva de busqueda 3600 cm?. Como es ficil advertir estos valores
son muy diferentes de los experimentados por el grupo Matriz cercana, cuya distancia entre
parcelas fue de 30 cm en un drea de 900 em” (Beauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov,
1976; Livoreil y Giraldeau, 1997).

Por nitimo, en ¢l caso de la configuracién irregular v lejana — Zig-zag lejana- en el
patrén colectivo predominante s¢ aprecio que la mayoria de los sujctos combinaron ambos

tipos de estrategia para lograr consumir el alimento. Este efecto pudo deberse a la
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ambigitedad para identificar parcelas, y a que una vez descubierta una de ellas varios
sujetos fueron atraidos a ella (Beauchamp, Bélisle y Giraldeau, 1997), reduciendo tanto la
ventaja de produccion (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 area de bisqueda efectiva que abarcé casi toda la plataforma 7200 cm?, lo
cual implico recorridos mas largos para encontrar recursos limitados en solo cuatro puntos,
bastante separados entre si. Lo anterior pudo dar como resultado que los sujetos realizaran
ambas estrategias, pues producir resultd ser una estrategia costosa por el tiempo invertido
en la bisqueda y porque el parasitismo fire inmediato e intenso, lo que redujo la cantidad de
alimento que consumié un productor de cada parcela descubierta (Caraco y Giraldeau,
1991). Por su parte, parasitar a pesar de ser rentable, también llevd 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 busqueda individual, lo que propicié una tasa grupal de
encuentro relativamente alta, en este caso con mayor participacion grupal-generada a partir
de tasas de encuentro moderadas-, favoreciendo el uso combinado de ambas respucstas
(estrategia mixta). Esto demuvestra la interdependencia de comportamiento entre los
intcgrantes de un grupo (Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998).

La altima de las preguntas planteadas en la introduccién de este trabajo esta
relacionada con la interaccion entre variables ambientales y poblacionales sobre cl
desarrollo de las estrategias de biisqueda, obtencidn y consumo.

Al respecto, en ¢l Experimento 4 se evalud la interaccion entre el tamaiio del grupo
y la configuracion espacial en la que se encontraban distribuidas las parcelas. Debido a que
los grupos n=§ tuvicron el doble de alimento por parcela, respecto a los grupos n=4, para

mantener una situacion per capita constante, la ventaja de produccién 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 produccién inducida por el tipo de alimento en ambas condiciones
fue “despreciable” (considcrablemente pequeiia). Pese a lo anterior, en los grupos n=8 el
nimero 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
vinculo con lo anterior, la distancia (Beauchamp y Giraldeau, 1997; Charnov, 1976) y
ubicacion de las parcelas pudo afectar el tiempo de permanencia de un productor, afectando
la porcién consumida por é[ (Caraco y Giraldeau, 1991). En otros términos, el consumo dcl
procdiuctor pudo ser afectado por el area de busqueda efectiva observandose de acuerdo con

los datos de este estudio niveles superiores de productores entre 1800 y 3600 cm®.

En fa interaccion de vartables poblacionales y ambientales se aprecié que el ntimero de
integrantes influyd sobre el niimero dce visitantes por parcela, incidiendo a su vez sobre la
tasa de ingesta de un productor, el cual podia permanecer o abandonar una parcela
descubierta en funcion de su tasa de ingesta local (influido por la intensidad competitiva) y
la posibilidad de encontrar otra nueva (modulado, parcialimente, por la configuracion 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 combinacidn
resultante entre ¢l tamafio del grupo y la configuracion de las parcelas tuvo un efecto
semejante al predicho por el modelo de Maximizacion de la tasa (considerando que la
configuracion moduld la ventaja dec produccion). En otras palabras, como se considera en

ese modelo las dos variables tienen una influencia contrapuesta sobre la proporcion de
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productores, debido a que el tamafio del grupo funge como denominador de una constante —
reduciendo la ingesta de un productor- y la ventaja de produccién-modulada por la
configuracion de parcelas- funge como numerador de otra constante —incrementando la
oportunidad de ingesta-, en una relacion de cardcter aditivo (Beauchamp y Giraldeau, 1996;
Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y Livoreil, 1998; Vickery, et. al,, 1991). Sin embargo,
probablemente para determinar con mayor precision la relacién entre dichas variables

(tamarfio del grupo y configuracién de las parcelas) cs factible que se requiera desarrollar

una evaluacion mas paramétrica.

De los resultados observados en los Experimentos de esta disertacion, se corrobord
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 de alimento que pueden
conseguir e ingerir (Giraldeau y Caraco, 2000). Dada esa relacion de interdependencia cntre
los miembros de un grupo de forrajeo se aprecia que cualquier variacion en el patron de
respuestas por parte de algunos individuos podria potencialmente provocar cambios en las
ganancias de otros y/o en su ejecucion de respuestas (Sumpter, 2010). Dadas esas
condiciones situacionales es factible que dentro de un mismo episodio de forrajeo grupal, o
entre cpisodios, los miembros no utilicen de manera exclusiva alguna de las dos respuestas
para acceder al alimento, sino que las combinen en niveles particulares de acuerdo a cada
situacién (Alfaro, Garcia-Leal y Cabrera, 2010; Cabrera, Duran y Nieto, 2006b).

En relacién con lo anterior, en el presente trabajo se observé que una cantidad
importante de sujetos utilizd ambos tipos de respuestas para acceder al alimento, es decir,

combinaron sus respuestas de bisqueda y obtencion -aunque en diferentes proporciones-.
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Lo anterior, pudo deberse a que a pesar de considerarse a las respuestas de forrajeo como
una secuencia de conductas estercotipadas (Timbarlake y Silva, 1995), esa consideracion
puede ser rigida en términos funcionales (en términos de para qué emitir conductas) pero
flexible en términos de diferentes cadenas de respuestas (como forrajear) que los llevan a
cubrir esa funcion. Esto es, en las situaciones P-S al ser posible acceder al alimento a través
de mas de una respuesta, los miembros de un grupo tienden a incrementar la frecuencia con
la que emiten las secuencias de respuestas vinculadas a la topografia que les brinda mayor
acceso a los recursos (Thorndike, 1911). Como efecto sccundario 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 blisqueda especificas y el
consumo, tal como fue reportado en estudio de Coolen et. al.,, (2001) en relacién a la
correlacion entre la postura de la cabeza en aves (respuesta de bisqueda; ) y el uso de cada
respuesta de obtencién (producir o parasitar).

De acuerdo a la literatura del Andlisis Experimental de la Conducta (Zentall, 1996),
lo anterior podria ser considerado como una variante especial de aprendizaje asociativo -dc
tipo instrumental- cn la que interviencen asociaciones respuestas-consecuencias (respuesta
de obtencion- ingesta de alimento) y respucsta-respuesta (respuesta de bisqueda- respuesta
de obtencidn). Adicionalmente, si se considera a cada secuencia particular de respuestas
como una cadena de actividades de exploracion anidadas a la produccion o al parasitismo,
podria asumirse que, en términos de un programa concurrente, los sujetos mostrarian
tendencia a igualar la rclacion entre el alimento que consumen a partir de cada tipo de
respuesta y las actividades globales de exploracion pertcnecientes a eflas (Herrnstein, 1970;

Kagel, Battalio y Green, 1993).
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Con base en lo expuesto, se esperaria que tanto los sujetos considerados como
productores como los considerados parasitos, dedicaran una proporcion de actividades
globales de exploracion -busqueda y obtencion- de manera ajustada a la proporcion de
tiempo de consumo que les permitid conseguir cada tipo de respuesta registrada en cada
obtencién. En la Figura 25 se presenta el andlisis de la proporcién de actividades de
exploracion global, para todos los sujetos expuestos a semillas utilizados en este trabajo, en
funcion del consumo obtenido, a partir de respuestas de produccion, en una grafica de
regresion lineal. Ese tipo de grificos habitualmente son empleados para mostrar la

igualacion de la conducta individual a las contingencias también individuales.

[
w
J

y = 1.02x - 0.0311
R? = (.8597

log Bp/Bs

log Rp/Rs

Figura 25. Presenta la relacion entre el uso relativo de preducir y el tiempo de consumo
por todos los sujetos de este estudio.

Cabe resaltar que, de acuerdo con Reed (2009), en estudios de investigacion
aplicada o en escenarios naturales {es decir, en los casos en los que la administracion de
contingencias no esta bajo control del experimentador), ¢l rango de variacion explicada —

R2- habitualmente se considera aceptable si es mayor a 50%. Sin embargo, en estudios de
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investigacion basica en los cuales la administracién 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 R* 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 administracidn de las contingencias de reforzamiento
{tiempo de consumo} al uso de cada tipo de respuesta dependié de la interaccion entre los
diferentes miembros del grupo (Giraldeau y Caraco, 2000) y no del experimentador. La
pendiente de la ecuacidn, representada en el grafico 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 grafica por el nlmero
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, hacia las respuestas
exploratorias relacionadas con parasitar {quizd atribuible a un desgaste menor por no tener
que desplazar la compuerta u ocio).

Como pudo advertirse a lo largo de la presentacién de los resultados, una mayor
proporcion de sujetos utilizd parasitar como estrategia de bisqueda y obtencidn -
manifestada por la gran concentracion de puntos que aparecen cercanos a ccro en las
figuras de indice productor-parasito- indican el uso preferencial de esta estrategia bajo
condictones colectivas. Dicha evidencia podria reforzar la idea de equiparar la adquisicion
de respuestas de forrajeo en situaciones colectivas de busqueda de alimento a la eleccion
entre programas concurrcntes. Debido a que en situaciones de cleccidn entre programas
concurrentes RV-IV, tipicamente (cuando las funciones de retroalimentacion  son
equiparables), los sujetos tienden a pasar mds 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 proporcion directa con el ntimero de respuestas
realizadas, mientras que en un programa semejante a un 1V 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 v Hale, 1984) -en este
caso igualaria 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 obtencion del
reforzador es menor en un programa IV, ya que en dichos programas los organismos suelen
tener menor desgaste energético —ocio- (Kagel, Battalio y Green, 1995). Por tanto, como se
ha propuesto en la literatura de Analisis Experimental Aplicado (Myerson y Hale, 1984) en
situaciones de eleccién comparables a programas concurrentes RV-IV; los programas 1V,
en este caso equiparable a parasitar, propician la reduccion proporcional a su tasa relativa
de respuesta en RV, en este caso equiparable a producir. Incluso cuando la tasa relativa de
reforzamiento es semejante para ambos componentes podria eliminar por completo a la
respuesta que es sostenida un RV respondiendo exclusivamente en ¢l componente IV
(Myerson y Hale, 1984),

En otras palabras, con base cn Myerson y Hale (1984) para aquellos sujetos cuya
tasa de encuentro individual sea menor a la tasa de encuentro del resto del grupo se
consolidara parasitar como preferencia casi exclusiva de blisqueda y obtencion. En tanto,
para sujetos cuya tasa de encuentro individual sea mayor a la del resto del grupo, la
respuesta de producir como estrategia de busqueda y obtencidn pedria 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 obtcner ¢l alimento.

De acuerdo con la informacion presentada hasta ahora, ademas de corroborar los

hallazgos de estudios recientes en los que sc resalta el papel de fas 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 podria permitir, adicionalmente, extenderlos. Lo anterior tomando en cuenta
que ademds de evidenciar el efecto de las consecuencias obtenidas a partir de cada
respuesta especifica (producir-parasitar) sobre la proporcion de su uso durante la
exploracion de recursos —blsgueda y obtencidn-, en adquisicion, en el presente trabajo se
propuso que la administracion de dichas consecuencias entre producir y parasitar operan de
manera equiparable a la administracién de consecuencias en un programa concurrente RV-
[V o TV. Bajo tales condiciones, para cada sujeto, los compoenentes — relacionados a
producir y parasitar- presentan una funcién de ganancia influida por la accién del resto de
los integrantes del grupo. Es decir, que la funcion de retroalimentacién de cada componente
es modulado, al menos parcialmente, por la interaccion con el resto del grupo (Giraldeau y
Caraco, 2000).

En ese sentido la eleccion para cada individuo a lo interno de un grupo se realiza en
funcién de la proporcion 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 obtencion -
semejante a un [V o TV, equiparable a parasitar- (Giraldeau y Caraco, 2000; Giraldeau y
Livoreil, 1998).

La propuesta planteada en este trabajo (equiparando las situaciones P-S a programas
de eleccion 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 situacionales
relativamente especificas, podrian ser heuristicos para la posterior investigacién en esta
linea de trabajo. Es decir, podrian guiar la investigacion en otras condiciones de adquisicion

diferentcs a las evaluadas en este trabajo, asi como también hacer predicciones
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contrastables sobre los posibles patrones colectivos en condiciones de mantenimiento y
extincion. Algunos ejemplos de lo anterior podrian ser las siguientes predicciones:
1} En mantenimiento, bajo condiciones colectivas, los sujetos con tasas altas de encuentro
individual (productores consistentes) solo podran mantener esta estrategia en condiciones
donde la tasa de encuentro grupal promedioc sea menor a su tasa individual,
Adicionalmente, el mantenimiento de la estrategia de produccion es mas factible en tanto
menor sea el ndmero 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 mayoria de los
casos aunque no en todos) supere a la tasa de encuentro individual, incrementandose el
parasitismo;
2) En escases drastica de recursos -extincion parcial-, la estrategia de parasitar podria
reducirse considerablemente (aunque lentamente —dadas las propiedades del mantenimiento
de respuesta propiciadas por un programa scmejante a un ['V-) si ¢l alimento disponible en
las parcelas permitiera ser consumido y/o retenido exclusivamente por el productor,
evitando la ingesta de posibles parasitos. Bajo esas condiciones se esperaria que la cantidad
de respuestas en ¢l componente relacionado al IV —parasitar- fuera reducido, ademds, de
esperarse un incremento en la cantidad de respuestas emitidas en el componente RV que
mantiene la entrega de reforzador —producir-. El efecto esperado se relaciona con los
resultados tipicos reportados en el arca del Andlisis de la Conducta bajo el concepto de
“contraste conductual negativo™ (Justel, Ruetti y Mustaca, 2010; Reynolds, 1961).

Por otra parte, si no se otorgase ningiin reforzador bajo condicioncs colectivas —
extincion absoluta-, de acuerdo con la propuesta original de mejoramiento (Vaughan,
1981), se esperaria una disminucion en la diferencia entre el uso de cada una de las

estrategias, es decir, cierto grado de indiferencia. Ademds, se esperaria un cambio mds
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rapido de estrategia por parte de los individuos productores (incrementando rapidamente
sus respuestas de seguir a otros), en relacién al cambio de estrategia de los integrantes que
fungian como pardsitos {los cuales tardarian mds en incrementar la cantidad de respuestas
intentos de produccion). No obstante, en ambos casos se esperaria una reduccion de la
diferencia en el uso de respuestas biisqueda de cada tipo, aunque con algunas diferencias en
los tiempos requeridos para dicho cambio segtin el tipo de respuesta preferida.

Por Gltimo, como propuso Shettleworth (2010), 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 permitié apreciar las secuencias temporales de
respuestas de los miembros del gripo asi como la cantidad de visitantes por parcela.

Ademas se registraron las respuestas de obtencion de alimento; a través del indice
productor-parasito se identifico la estrategia de obtencion de cada miembro del grupo. De
manera similar fueron registradas una serie de respuestas de busqueda no efectiva, las
cuales en combinacion con las respuestas de obtencion permitieron identificar a proporcidn
de uso de exploracion global de cada respuesta, lo que a la postre permitié realizar una
comparacion tipo relacién de igpalacion, de la distribucion de respuestas en funcion del
alimento que cada individuo obtuvo a partir de producir. Por la utilidad evidenciada en este
estudio, las medidas mencionadas podrian seguir siendo empleadas en posteriores estudios

intcresados por los patrones colectivos de respuestas en situaciones P-S.
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