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RESUMEN

El presente trabajo analiza el efecto del costo de traslado y el nimero de alternativas
en un situacion de forrajeo con parches. Para esto se disefid una simulacion operante de
forrajeo en la cual los costos de traslado se manipularon empleando programas de intervalo
fijo y los parches empleando programas de intervalo progresivo. En el primer experimento,
todos los sujetos se expusieron a dos costos dc traslado (IF40 e 1F160), y a la mitad de ellos
s¢ les expuso a dos tipos de parche (rico y pobre) y a la otra mitad a tres (rico, intermedio y
pobre). En el segundo experimento, se expuso a los animales a las combinaciones binarias
de los tres parches empleados en el primer experimento y luego a una situacion con tres
parches; en este caso el costo de traslado difirié entre grupos. Por ultimo, en el tercer
experimento, los sujetos se expusieron a dos costos de traslado, pero se programo el mismo
numero de visitas a cada parche en todas las sesiones, de manera que éste no afectara la tasa
de ganancia promedio en el ambicnte. En general, las predicciones del Teorema del Valor
Marginal acerca del efecto del costo de traslado y del tipo de parche sobre la explotacion al
interior de los parches fueron corroboradas; también se corrobord el cfecto de dichas
medidas sobre le giving-up-time. Respecto al nimero de alternativas, €éste no tuvo efectos
en la manipulacion entre grupos, pero tuvo algunos efectos en la manipulacion intra-sujeto.
Los resultados se discuten a la luz de la teoria del forrajeo dptimo y se consideran
propuestas moleculares que dan cuentan de la ejecucion de los sujetos en situaciones de
forrajeo sin asumir sensibilidad de los sujetos a las tasa de ganancia a largo plazo.

Palabras clave: forrajeo en parches, costo de traslado, nimero de alternativas,
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INTRODUCCION

Las estrategias desplegadas por los organismos en la busqueda de alimento, lo que
comuinmente se conoce como forrajeo, han sido de gran interés para los investigadores de
distintas areas, ya que son esenciales para la supervivencia de los animales y consumen
bucna parte de su tiempo (Stephens, Brown e Ydenberg, 2007). Para animales como las
aves, por ejemplo, que no pueden almacenar energia en sus cuerpos, las estrategias que
sigan para la busqueda de alimento, la informacion que recaben del ambiente, el tipo y la
cantidad de comida que consuman y la cantidad de energia que gasten en obtenerla
determinard si viven o no el dia siguiente.

Algunas de las disciplinas que han confluido en su interés por ¢l estudio de la
busqueda de alimento son la ecologia, la etologia, la economia, y la psicologia.
Especificamente, la ecologia conductual se ha interesado por estudiar las relaciones entre la
conducta que los organismos exhiben y su ecologia (Klopfer y Podos, 1998), poniendo
especial énfasis en el estudio de la funcionalidad de la conducta en el sentido que Niko
Tinbergen sugiere (Krebs y Davies, 1993). La conducta es concebida, desde este punto de
vista, como una herramienta basica que permite a Jos organismos incrementar su fitness o
eficacia biologica (Krebs y Davies, 1993). De esta manera, la conducta de forrajeo al ser
un producto de la selecciéon natural, se asume, deberia ser optima.

Por otro lado, la psicologia, particularmente el anélisis experimental de la conducta,
se ha interesado por estudiar las variables que determinan las estrategias de bisqueda que
despliegan los animales y los procesos psicologicos implicados en ellas. Las preguntas que
pretende responder no tienen que ver con supuestos de optimizacidn sino con como

distintas variables ambientales presentes en una situacion determmnan la conducta de los
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organismos, y en este sentido se han preocupado por la adaptacion de los organismos a un
entorno y momento particular, por medio del aprendizaje, y no por lo adaptacion de la
especie, lo cual tradicionalmente se ha ligado a conductas relativamente estereotipadas
(Timberlake y Silva, 1995)

De acuerdo con Fantino (1991), estas dos disciplinas han coincidido en su forma de
abordar dicho problema en cuatro aspectos principales: 1) ambas otorgan una gran
importancia al ambiente en sus explicaciones, 2) las dos hacen énfasis en ¢l organismo
completo (como un todo), 3) su compromiso con la evaluacion empirica y 4) una
preocupacién por lograr una alta validez exterma. En dicha interaccion, un aporte
importante de la psicologia al estudio de la bisqueda de alimento ha sido el uso de técnicas
operantes como herramientas metodologicas confiables para el estudio experimental de la
conducta; mientras que, por su parte, la ecologia conductual ha aportado modelos teoricos y

predicciones sensibles de evaluacion cualitativa y cuantitativa.

La conducta de forrajeo o busqueda de alimento

El forrajeo comprende todas las actividades que los organismos realizan para
proveerse de alimento. Dichas actividades se han clasificado en grandes categorias o etapas
para facilitar su analisis: busqueda, encuentro, eleccion, manipulacién y consumo (Stephens
y Krebs, 1986).

La busqueda se refiere a todas las conductas que los animales exhiben antes de
encontrar una presa, como en este contexto se llama a cada item discreto de alimento que
puede consumir un animal. La bisqueda implica actividades como desplazarse y explorar el

ambiente y requiere que ¢l animal sea capaz de reconocer a sus potenciales presas en el
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momento en el que se tope con ellas. Una vez el animal encuentra el alimento, puede elegir
aventurase a su captura o proseguir en bisqueda de nuevas presas. En el primer caso, esto
da inicio a la etapa de manipulacion de la presa, lo que incluye actividades como acechar a
la presa, perseguirla, cazarla o despellejarla, etc. De este modo, la manipulacion es
entendida como el conjunto de conductas que se presentan entre el encuentro de la presa y
su consumo. Por ultimo, el animal consume la presa.

Sin embargo, de acuerdo con algunas propuestas tedricas {Charnov, 1979), las
presas no se encuentran distribuidas uniformemente a lo largo de todo su territorio sino que
existen zonas del ambiente densamente pobladas de presas, delimitadas por otras en las que
¢stas escasean. A las dreas geograficas en las que es posible encontrar una coleccion de
presas, separadas entre si por areas que no contienen presas, s¢ les denomina parches, y a
las areas de transito entre parches en las cuales no hay presas se le conoce como zonas de
traslado (Shettleworth, 1988). De esta manera, es posible definir ambiente o habitat, como
el conjunto de parches y de zonas de traslado en las que el animal explora en busca de su
alimento. Considerando este planteamiento, el ciclo del forrajeo tendria etapas adicionales,
relacionadas con la configuracion de parches. El episodio de forrajeo iniciaria con un
traslado entre parches, eventualmente el animal encontraria un parche al que podria
ingresar 0 no (eleccién de parche), en el interior del parche ocurriria la secuencia descrita
anteriormente (busqueda, manipulacién y consumo de presas), y finalmente el animal

deberia abandonar el parche actual e iniciar un nuevo episodio.
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Modelos de la ecologia conductual para el estudio del forrajeo

Como se mencion¢ anteriormente, desde la ecologia conductual se han desarrollado
modelo tedricos para dar cuenta de la conducta de forrajeo. Uno de los modelos tedricos
mas importantes en la ecologia conductual para aproximarse a los fendmenos de forrajeo ha
sido la teoria decl forrajeo optimo (TFO). En general, la TFO supone que el éxito
reproductivo de un organismo depende en alguna medida de su conducta mientras forrajea
y que existen algunos componentes heredados en dicha conducta. Especificamente, la TFO
supone que: (1) las estrategias de biOsqueda de alimento tienen un efecto sobre la
probabilidad de supervivencia durante el almacenamiento del alimento (cuando asi ocurre),
(2) influyen sobre la tasa de acumulacion de reservas energéticas necesarias para la
reproduccion, (3) determinan la cantidad de tiempo que debe ser destinado a la bisqueda de
alimento, lo que a su vez afecta a la cantidad de tiempo disponible para otras actividades y
(4) finalmente, toda cstrategia de basqueda de alimento tiene asociado un riesgo predatorio,
de tal modo que cabria esperar que la seleccion natural hubiera probabilizado aquellas
estrategias que minimizaran el riesgo predatorio (Charnov y Orians, 1973).

La idea central de la TFO es que para ser optimos durante cl forrajeo, los animales
deben maximizar la tasa promedio de energia ingerida a largo plazo, lo que se logra
gastando la menor cantidad de energia o tiempo posible para obtener la mayor cantidad de
energia (Pyke, 1984). Entre otras cosas, la TFO ha tenido un gran éxito debido a que
proporciona un marco tedrico general que ha permitido formular hipotesis precisas

susceptibles de contrastacidn y ha sido de gran valor heuristico en el rea.
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En ¢l marco de la TFO y a partir de la distincién entre presas y parches, han surgido
tres tipos de modelos orientados a dar cuenta de la conducta de forrajeo: los modelos de

parche, los modelos de presa y los modelos de presa-parche (Stephes y Krebs, 1986).

Modelos de presa

Los modelos de presa, o modelos de seleccion de dieta, predicen la probabilidad de
que un forrajeador ataque un tipo de presa, una vez encontrada, a partir de los supuestos
basicos de la TFO (Charnov y Orians, 1973). Estos modelos suponen que:

1. La bisqueda y la manipulacion de las presas son actividades mutuamente
excluyentes.

2. Las presas son encontradas de forma secuencial y aleatoria.

3. La tasa de encuentro, la energia neta y el tiempo de manipulacion de una presa
son fijos y no dependen de la eleccidn del forrajeador.

4. Una presa que es encontrada pero no atacada no genera costos ni beneficios.

5. El animal tiene completa informacién sobre la situacién de forrajeo, es decir el
animal conoce todos los pardmetros del ambiente, como los costos de busqueda,

las tasas de encuentro de presas, etc. {Stephens y Krebs, 1986).

Las principales implicaciones de los modelos de presas son:
1. Dadas las caracteristicas de un tipo particular de presa (la energia que ofrece y
los costos de blisqueda y manipulacion que implica), ésta es siempre aceptada o

siempre rechazada. A esto s¢ ha denominado como regla de cero-uno.
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2. Los tipos de presas disponibles son ordenadas en una cscala de rentabilidad, la
cual es definida como la tasa de encrgia obtenida sobre ¢l tiempo de
manipulacién por ataque.

3. Independencia de inclusion de la tasa de encuentro: la inclusion de un tipo de
presa en la dieta depende solo de su rentabilidad y de las caracteristicas de las

presas de mayor ganancia, y no de su tasa de encuentro (Stephens y Krebs,

1986).

En general, la mayoria de predicciones de los modelos de presa han sido

corroboradas (Charnov y Orians, 1973; Hanson y Green, 1989a; Lea, 1979).

Modelos de parche

Los modelos de parche, también derivados de la TFO, predicen el momento en el
que un forrajeador tendria que abandonar un parche dadas las caracteristicas del ambiente.
Los supuestos basicos de los modelos de parche son los siguientes:

1. El traslado entre parches y la bisqueda al interior de estos son actividades
mutuamente excluyentes.

2. Los parches son encontrados de forma secuencial y aleatoria, y la probabilidad
de que un parche de tipo 7 sea encontrado es independiente de los demés
parches.

3. La energia ganada en un parche depende del tiempo gastado en €, de acuerdo
con la funcién de ganancia que describe dicho parche. La funcion de ganancia
es aquella que describe la cantidad de presas que puede obtener un forrajeador

permaneciendo un determinado tiempo en el parche. Se asume ademas, que los
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parches son descritos por una funcién negativamente acelerada, debido a que la
tasa de ganancias en un parche decae con el tiecmpo. Las Figuras 1,2 y 3

ejemplifican funciones de ganancia.

e 4. El animal tiene completa informacion sobre la situacion de forrajeo.

5. El animal puede abandonar un parche en cualquier momento.

Una de las diferencias centrales entre los modelos de presa y de parche descritos es
que, en la situacion de parche, la energia ganada esta en funcion del tiempo gastado en un
parche. En este caso, la energia ganada durante la estadia en el parche incrementa a medida
que el animal permanece en ¢l parche buscando alimento. Sin embargo, las presas al
interior de un parche no son ilimitadas sino que pueden agotarse por multiples factores,
entre ellos, la propia explotacion del forrajeador, asi que después de cierto tiempo dichas
ganancias decaen (Charnov, Orians y Hyatt, 1976). Por el contrario, en los modelos de
presa la energia ganada y el tiempo de manipulacion son independientes de la conducta del
animal. Otra diferencia entre la eleccidn de presa y de parche es ¢l momento en el que ésta
ocurre: mientras que en los modelos de presa la eleccion ocurre previo a tener acceso a ella
—antes-, en los modelos de parche el animal elije una vez estd en el interior del parche —
durante- (Stephens y Krebs, 1986).

El modelo de parche mas popular y que ha sido objeto de mayor conirasiacion es el
Teorema del Valor Marginal (TVM) propuesto por Charnov (1976). E1 TVM asume que el
ambiente esta conformado por parches de distintos tipos que pueden ser descritos por una
funcion de ganancia cuya principal caracteristica es que es negativamente acelerada, como
se muestra en la Figura 1. La idea béasica de dicho teorema es que, dado que la tasa de

captura en un parche decrece con el tiempo que el animal gasta buscando alimento alli, el



Efecto del costo de traslado y niimero de alternativas 9

animal debe abandonarlo cuando dicha tasa de captura caiga por debajo de un nivel critico,
su valor marginal (Krebs, Ryan y Charnov, 1974). Entonces, para que un forrajeador
maximice la tasa de energia ingerida a largo plazo debera elegir ¢l tiempo de residencia en
cada tipo de parche cuya tasa marginal de ganancia cn ¢l momento de abandonar sea igual a
tasa de energia promedio ingerida a largo plazo en ¢l ambiente (Stephens y Krebs, 1986)

(ver Figura 2). Los supuestos basicos de este modelo son los mismos que los descritos

anteriormente.

Parche tipo 1

Parche tipo 2

Y S et
-

Energia ganada en el parche

Tiempo en el parche

Figura 1. Funcion de ganancia que describe la energia ingerida en funcién
del tiempo gastado en un parche de cada tipo. Se asume que la funcién es

negativamente acelerada y tiende a una asintota. Adaptada de Charnov
(1976).
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Figura 2. Uso optimo de un habitat con dos parches (A v B). La funcion
gi(T;) describe el promedio del habitat. El tiempo &ptimo de permanencia en
cada parche (T, vy Tg) se encuentra construyendo la tangente de cada curva
que ¢s paralela a gi(T;). Tomado de Charnov (1976).

Las principales predicciones a partir del Teorema del Valor Marginal son:

1. El animal deberia gastar mas tiempo y esfuerzo, y capturar mas presas en
parches ricos que en parches pobres (Hanson y Green, 1989b).

2. Si el hébitat llega a empobrecerse (si la tasa de energia promedio ingerida a
largo plazo en el ambiente decrece), el forrajeador debera permanccer mas
tiempo en los parches que lo componen para maximizar la tasa de energia
ingerida a largo plazo; del mismo modo, deberd permanecer menos tiempo en
cada parche si el hébitat enriquece (Hanson y Green, 1989; Stephens y Krebs,
1986).

3. En un ambiente compuesto por parches de un solo tipo, el tiempo optimo de
permanencia puede obtenerse calculado la tangente de fa curva con origen en el

tiempo de traslado entre parches, como se ilustra en la Figura 3. De este mismo
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modo, pueden calcularse los tiempos dptimos en dicho parche cuando cambia el

tiempo de traslado.

Cumaulative
resource 4
intake

- - -
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o . : QOptimal
transittime
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Transittime Time foraging in patch

Figura 3. Tiempo de permanencia éptimo en un ambiente con parches de un
solo tipo.

Adicionalmente, se ha propuesto que el intervalo entre capturas refleja la tasa de
ganancia de un parche mientras el animal forrajea en él. Asumiendo que en el momento en
el que el animal abandona un parche, la tasa de ganancia en éste ha decaido por debajo de
la tasa promedio del habitat, el intervalo entre la ultima captura y el momento de abandono,
llamado Giving-up time (GUT) seria un indicador de la tasa ganancia promedio del habitat
(Charnov y Orians, 1973; Krebs, Ryan y Charnov, 1974). A partir de esto se puede predecir
que:

4, El GUT sera constante para todos los tipos de parche de un hébitat (Krebs,
Ryan y Charnov, 1974).
5. EI GUT deberia ser menor en habitats ricos que en pobres (Krebs, Ryan y

Charnov, 1974).
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Modelos presa-parche

Han existido intentos por integrar los modelos de presa y los de parche, tratando a
las presas como parches (Burger, Hamilton y Walker, 2005), o a los parches como presas
(Hanson y Green, 1989b). Consideraremos aqui los modelos en los que los parches
encontrados son tratados como presas, de modo que ademas de analizar el tiempo de
permanencia en cada uno, s¢ considera que cuando los animales encuentran un parche
puede elegir entre enfrar en €l o no (Stephens y Krebs, 1986). Estos modelos consideran
dos tipos de eleccion en una situacion de parche: la primera, cuando en animal estd
trasladdndose entre parches (a lo largo de una zona de no parche), y la segunda, una vez el
animal ha ingresado en un parche determinado. En la primera, la eleccién consiste en entrar
o no en un parche encontrado, y en la segunda, cuando abandonar el parche en el que ya se
encuentra, o como explotarlo. Los supuestos y predicciones respecto a la eleccion de parche
en este tipo de modelos son una extensidon de Jos supuestos de los modelos de presa a esta

situacion, mientras que respecto a la permanencia en el parche retoman los supuestos y

predicciones de los modelos de parche.

Estudio experimental del forrajeo en un ambiente compuesto por parches

Ecélogos y psicdlogos han evaluado empiricamente las predicciones de la teoria del
forrajeo 6ptimo en un ambiente compuesto por parches, y especificamente del TVM. Los
ecologos han empleado tanto procedimientos de campo como experimentales y en general
s¢ ban dedicado a la contrastacion del TVM y a dar una justificacion ecologica de la
¢jecucion de los animales. Los psicologos en general, han favorecido el uso de técnicas

operantes que pretenden simular las principales caracteristicas de una situacion de forrajeo,
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y ademas de la contrastacion de modelos se han preguntado por los mecanismos por los
cuales los animales llegan a soluciones dptimas.

Una de las principales predicciones del TVM es que cuando el forrajeador se
encuentre en un ambiente con distintos tipos de parches, la explotacién de estos dependera
de sus funciones de ganancia. De esta manera, s espera que los animales permanezcan més
tiempo y extraigan mas presas en los parches mas ricos, es decir, en aquellos que entreguen
mads presas por unidad de tiempo, que en parches pobres. Varios estudios han corroborado
dicha prediccion. Por ejemplo, Krebs, Ryan y Charnov (1974) realizaron un experimento
con herrerillos en el que simularon dos ambientes compuestos por parches ricos, medios y
pobres. Los parches consistian en ramas de arboles artificiales con pequefios contenedores
de alimento. En uno de los ambientes los parches ofrecieron 1, 3 y 6 presas (pobre)
respectivamente; en el otro, contenfan 3, 6 y 12 (rico). En efecto, los animales
permanecieron mds tiempo en cada visita en los parches ricos que en los pobres.
Adicionalmente, se encontré que manipular la riqueza del habitat variando el tipo de
parches que lo componen afectd el tiempo de permanencia, siendo éstc mayor en el
ambiente que presentaba la combinacion mas pobre de parches (1, 3 y 6) que en el rico.
También corroboraron las predicciones respecto al GUT ya que éste fue mayor en el
ambiente pobre que en el rico, pero no varié entre parches de un mismo ambiente.

Otros cstudios quec cvaluaron la explotacion del parche dependiendo de su riqueza,
fueron los realizados por Lima en 1983 y 1984, En estos estudios, se expuso a pajaros
carpinteros a ambientes compuestos por parches simulados con troncos delgados con
agujeros que podian contener semillas. En el primer estudio se manipuld el tipo de parches
presentado, variando el niimero de semillas dispuesto en los agujeros. En el segundo se

expuso a los animales a tres tipos de ambiente, cada uno con dos tipos de depdsitos: con
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comida y sin comida. Los ambientes diferian entre si por la cantidad de comida que
confenian los depdsitos con comida (24, 12, o 6 semillas). En ambos estudios se encontrd
que los pajaros carpinteros pasaron mas tiempo en los parches mas ricos que en los pobres.
Adicionalmente, en el segundo estudio se encontré que solo la permanencia en los parches
sin comida se incrementd cuando la cantidad de comida en los parches con comida fue
menor.

También Valone (1991) reportd el efecto de la riqueza del parche sobre la
explotacion de parches en palomas en un estudio en el que manipuld la distribucion de
parches en un ambiente compuesto por seis parches con distintas cantidades de alimento.
En éste los parches consistieron en bandejas que podian contener (.25, 0.50,0.75, 1, 1.25 y
1.5 gramos de semillas de milo.

En estudios con dos tipos de garcetas (comunes y niveas) también se encontrd una
relacion entre la densidad de presas en un parche y el tiempo de forrajeo y el nimero de
visitas a un parche, en el sentido predicho por el TVM (Katz, Abramsky, Kotler y
Rosenzweig, 2013; Master, Leiser, Bennett, Bretsch y Wolfe, 2005).

Por otro lado, Marschall, Chesson y Stein (1989) evaluaron el tiempo de residencia,
el numero de presas y el GUT en peces branquiazules. El nimero de presas obtenido en
cada visita correlaciond positivamente con la densidad inicial de presas en el parche y
negativamente con el GUT. Sin embargo, el efecto no fue el esperado sobre el ticmpo de
residencia.

Por ultimo, Johnson y Collier (1991) estudiaron la relacion entre la tasa de
alimentacion y la explotacion de parches empleando una simulacién operante de forrajeo
con ratas. Los autores introdujeron a ratas en cajas operantes con fres palancas, una

simulando el traslado entre parches con un programa RF5 y las otras simulando parches
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mediante un programa de intervalo fijo. Ademas, se manipulé el valor del intervalo fijo
cmpleado y el tamafio del alimento entregado. Los resultados mostraron que las ratas
obtuvieron mas reforzadores (presas) y permanecieron mas tiempo en el parche que ofrecia
la mayor tasa de captura de presas en todas las condiciones.

Estos resultados no son sorprendentes ya que en general son congruentes con la ley
de igualacién propuesta por Herrnstein (1970). Dicha ley plantca que en una tarea de
eleccidn con programas concurrentes los animales tienden a igualar su tasa de respuesta en
una alternativa con la tasa de reforzamiento de la misma. Aunque los procedimientos de
eleccion simultinea son diferentes a la eleccién secuencial implicada en las situaciones de
forrajeo, estos hallazgos tiene una direccion similar.

Otra prediccion importante del TVM es que variar la tasa de energia ofrecida a largo
plazo en un ambiente afectara la explotacion de los parches. Especificamente, predice que
en ambientes mas pobres, los animales tenderan a explotar mds exhaustivamente los
parches que lo componen, incrementando su tiempo de permanencia y el nimero de presas
obtenido en cada visita. También se predice que variar la riqueza del habitat afectara el
GUT, siendo mayor en ambientes mas pobres.

Dicha prediceidn se ha corroborado cuando se ha modificado la riqueza de los
parches que componen el habitat, como en los estudios de Krebs, Ryan y Charnov (1974} y
de Lima (1984) que se describicron anteriormente. Sin embargo, la mayoria de los estudios
que han explorado el efecto de manipular la tasa de ganancia del ambiente sobre la
explotacioén de parche han optado por manipular los costos de traslado, ya que éstos afectan
en la misma medida a todos los parches, sin necesidad de manipular sus parametros

iniciales, haciendo mas comparable entre si la ejecucion en cada ambiente.
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En gencral, las predicciones del TVM han recibido apoyo parcial en estudios no
experimentales en situaciones de campo. Por ejemplo, Alonso, Alonso, Bautista y Muiioz-
Pulido (1995) estudiaron a un grupo de grulias forrajecando en una zona en la que se
encontraban varias granjas y en las que habia cultivos de cereal, maiz y girasol. Los
investigadores enconfraron que las grullas permanecieron mas tiempo en los parches ricos
que en los parches pobres, como predice ¢l TVM. Sin embargo, las variaciones en la
riqueza del ambiente solo tuvieron efecto sobre los parches pobres. Cuando la calidad del
ambiente disminuyé los animales incrementaron el tiempo de permanencia en dichos
parches y cuando ésta aumentd los visitaron menos. En general, estos datos apoyan las
predicciones del TVM respecto al efecto de parche y respecto a que el costo de traslado
afecta la explotacién de los parches. De acuerdo con el TVM las variaciones en los costos
de traslado deberian afectar la explotacion de los dos parches por igual. Los autores
proponen que sus resultados podrian deberse a una sobre-abundancia de los parches ricos y
los datos podrian entonces reflejar un efecto techo en dichos parches. Sin embargo, cabe
mencionar que este hallazgo es congruente con un modelo de presa-parche ya que éste si
predice que el aumento en los costos de busqueda afectard diferencialmente ambos parches.

Amano, Ushiyama, Fujita y Higuchi (2006), en un estudio con gansos, también
obtuvieron evidencia parcial en campo a favor del TVM. En este estudio se observd a un
grupo de ansares caretos (Anser albifrons) forrajeando en un campo de arroz en Japon, en
los que es dificil para los animales tener informacion acerca de la calidad de los parches
antes de ngresar a ellos, y se analizd el tiempo de permanencia en los parches, la
frecuencia de las visitas y los GUDs (giving-up densities, la densidad de presas en el parche
en el momento del abandono; las predicciones sobre este indicador son analogas a las del

GUT). Los animales explotaron mas los parches mas rentables, aunque no los visitaron mas



Efecto del costo de traslado y ntimero de alternativas 17

frecuentemente que a los parche pobres. Ademds encontraron GUDs constantes al interior
de cada ambiente, pero diferentes en distintos ambientes en cl sentido en el que el TVM lo
predice.

Otros estudios en los que se manipuld ¢l costo de traslado se han realizado en el
laboratorio simulande un ambiente natural. Por ejemplo, Mellgren, Misasi y Brown (1984)
evaluaron los efectos de la densidad de presas y los requerimientos de traslado sobre la
eleccion de parche en ratas. En este caso, se emplearon plataformas elevadas, arriba de las
cuales se encontraba el alimento escondido entre arena, para representar los parches. La
densidad de presas se manipuld variando el mimero de trozos de comida en cada parche y
los requerimientos de traslado variando la altura de las plataformas. Los autores
encontraron que la explotacién de los parche -el tiempo de permanencia, ¢l nimero de
piczas de comida consumidos y GUD- variaron en funcion de los costos de traslado como
sugiere el TVM.

En una situacion seminatural, Tome (1988) estudio la conducta de forrajeo de patos
rubicundos en un acuario con bandejas de madera (simulando parches), que contenian
presas con una distribucion irregular. En uno de sus experimentos evalué el efecto del costo
de traslado incrementando la distancia entre los parches y encontrd que tanto el tiempo de
permanencia como el nimero de presas obtenido en cada visita variaron en funcion del
costo de traslado, como lo predice el TVM.

En el laboratorio, Hanson y Green (1989) exploraron el efecto de la manipulacion
de los costos de traslado en palomas sobre la eleccion {en ¢l momento en el que se presenta
el parche) y explotacién de parche (momento de abandono). El procedimiento empleado en
este trabajo es una adaptacién y extension a la situacién de parche de la preparacion

propuesta por Lea (1979) para simular en un procedimiento operante de encuentros
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sucesivos en una situacion de eleccion de presa. Para simular los costos de traslado los
animales debian picotecar una tecla de acuerdo con un programa de razdn variable. Una vez
cumplido el requisito de respuesta se iluminaba una segunda tecla (en la que se simulaban
los parches) tomando uno de dos colores, sefialando el tipo parche presentado. El animal,
en ese momento podia aceptar o rechazar cl parche presentado con una respuesta sobre la
tecla de parche o sobre la tecla de traslado respectivamente. Los parches fueron simulados
empleando programas de razdn variable progresiva con el fin de representar el agotamiento
de las presas al interior de los parches. El animal podia abandonar ¢l parche durante la fase
de busqueda en cualquier momento picoteando sobre la tecla de traslado.

Hanson y Green (1989) manipularon la riqueza del habitat variando el costo de
traslado y la probabilidad de encuentro del parche rico. Una primera prediccion del modelo
de presa-parche, corroborada en este experimento, es que los animales deberian explotar el
parche rico en cada oportunidad que tuviesen. Otra predicciéon es que a medida que la
calidad del habitat disminuye (en este caso, a medida que se incrementan los valores de la
razon variable en la fase de traslado o disminuye la probabilidad de encuentro del parche
rico), el animal es menos sclectivo y pasa de nunca clegir ¢l parche pobre a elegirlo cada
vez que lo encuentre, La probabilidad de ingresar al parche pobre cambid gradualmente de
acuerdo con la calidad del habitat, mientras que la probabilidad de entrar al parche rico no
se vio afectada. Respecto a la conducta de los animales al interior del parche, los animales
explotaron mas exhaustivamente cada parche, es decir, permanecieron mas tiempo y
obtuvieron mas presas en cada parche cuando la calidad del habitat decrecid, tal como
predice el TVM. En cuanto al GUT, éste tendi6 a ser similar entre parches como predice el

TVM, pero no varié en funcion de la calidad del hébitat como se esperaria a partir del

modelo.
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Un estudio similar al anterior fue llevado a cabo por Redhead y Tyler (1988) para
contrastar las predicciones del TVM. En éste, a diferencia del experimento anterior, s¢
emplearon intervalos variables progresivos para simular el agotamiento en los parches. Los
resultados de este experimento mostraron que el tiempo de permanencia en cada parche
vario en funcién del costo de traslado en la manera esperada.

Como se menciond anteriormente, mientras que ¢l principal interés de los cedlogos
conductuales ha sido contrastar las predicciones derivadas de la TFO, algunos psicélogos
han tratado de estudiar el fendmeno del forrajeo preguntandose por los mecanismos que
permiten a los animales optimizar en ciertas situaciones. Para esto, se han valido de
simulaciones operantes, como las descritas anteriormente, asumiendo que son equiparables
a la situaciones de forrajeo en condiciones naturales.

Dellery vy Baum (1991} sefialan que los procedimientos operantes simplifican los
supuestos de los modelos de forrajeo dptimo (especificamente los de presa) de la siguiente
manera: 1) asegurandose de que la blisqueda (o el traslado en simulaciones de parche) y la
manipulacion (o explotacion de parche) operen en programas mutuamente excluyentes, 2)
presentando las presas (reforzadores) aleatoria y secuencialmente empleando programas de
razon e intervalo variable, 3) acompafiando los reforzadores de claves visuales y auditivas
que los hagan facilmente discriminables y 4) llevando Ia conducta hasta un estado estable
con el fin de garantizar que el animal tiene total conocimiento de los parametros del
ambiente. Adicionalmente, los procedimientos empleados han usado diferentes programas
de reforzamiento para representar las distintas etapas del forrajeo.

Respecto a las simulaciones considerando que las presas se agrupan en parches,
podria afiadirse que el traslado entre parches es excluyente de la explotacion de los mismos,

y que al interior de estos las presas se han presentado empleando programas que permiten
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que la densidad de las mismas decaiga con el tiempo (por ejemplo, con programas de razén
e intervalo progresivo).

Algunos de estos cstudios, aunque siguiendo un modelo de presa, han sido los
llevados a cabo por Abarca y Fantino (1982). En estos se ha propuesto que la hipotesis de
la reduccion de la demora (DRH, por sus siglas en inglés, delay-reduction hypotesis) podria
dar cuenta de los resultados obtenidos en simulaciones de forrajeo. Para este experimento,
se empled un procedimiento de eleccion secuencial similar al propuesto por Lea (1979), en
¢l que los animales deben cumplir cierto requisito de respuesta en un programa de razon
fija que pretende ser andlogo a la fase de busqueda en un episodio de forrajeo.
Posteriormente se presenta una alternativa que el animal puede aceptar o rechazar y en caso
de ser aceptada s¢ da paso a un programa de intervalo variable que seria analogo a la fase
de manipulacion que da lugar a la presa, con lo cual se reinicia el ciclo.

La teoria de la reduccién de la demora se propuso originalmente para dar cuenta de
la ejecucion de los animales en programas concurrentes encadenados. A grandes rasgos, la
DRH propone que el valor reforzante de un conjunto de estimulos asociados a un
reforzador (reforzador condicionado) estard determinado por su correlacion con el
reforzador primario. Entonces, si un conjunto de estimulos estd correlacionado con una
mayor reduccion del tiempo para la presentacion del reforzador primario, adquirira mayor
valor como reforzador condicionado. En una situacién de eleccion empleando programas
concurrentes encadenados, la hipdtesis predeciria que la tasa de respuesta en cada
alternativa estaria en funcion de la relacion entre el eslabdn inicial y el eslabon final que
conlleve una mayor reduccién de la demora (Fantino y Abarca, 1985).

En el caso del procedimiento empleado por Abarca y Fantino (1982) el componente

de busqueda seria anilogo al eslabén inicial de un programa concurrente encadenado y el
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componente de manipulacién andlogo al eslabon final. Teniendo en cuenta esto, la DRH
predeciria en esta situacion que un incremento en el componente de busqueda llevaria al
animal a incrementar la probabilidad dc aceptacion de la alternativa menos preferida, lo
cual es consistente con la prediccion de la TFO (especificamente el modelo de presa).

Posteriormente, Fantino y Abarca (1985) realizaron un estudio en el que emplearon
un procedimiento de eleccion con programas concurrentes con demora de cambio, en la
cual se asumid, de acuerdo con la propuesta de Baum (1982}, que la demora de cambio en
este procedimiento seria analoga a la etapa de traslado en una situacion de forrajeo con
parches. En estos se encontréd que el incremento en la demora de cambio disminuyd la
preferencia por la alternativa mas preferida. De acuerdo con los autores, esto es congruente
con la DRH, ya que ésta predice que incrementos en la demora de cambio dardn lugar a
indiferencia, y con la TFO (especificamente el TVM), que predeciria que incrementos en el
costo de traslado conllevarian a una menor selectividad del animal (lo que en otros
experimentos se reflejaria en un tiempo de permanencia mayor en los parches).

Fantino y Abarca (1985) afirman que aunque las dos teorias hacen predicciones
similares en los experimentos descritos, se basan en supuestos distintos. De acuerdo con la
TFQO los animales llegan a estos resultados debido a que se ajustan a la tasa de ganancia a
largo plazo, mientras que la DRH sugiere que los animales llegan a los mismos resultados
debido a su sensibilidad a factores mds proximos, como el intervalo entre un conjunto de
estimulos asociados al reforzador.

Otros estudios que se han aproximado a la cuestion de cual es el mecanismo
mediante el cual los animal llegan a resultados optimos, han sido llevado a cabo por
Stephens y McLinn (2003) y Stephens y Dunlap (2009). En este caso, los autores han

propuesto que el tipo de eleccion que realiza un animal al interior de un parche en una
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situacion de forrajeo (permanecer o abandonar) es similar a la que realiza en un
procedimiento operante dc autocontrol.

En los procedimientos de autocontrol los animales deben elegir entre una alternativa
con un resultado pequefio inmediato y uno grande pero demorado. En esta situacion los
animales suelen mostrar una fuerte preferencia por la alternativa pequeiia ¢ inmediata, lo
que lleva a una menor tasa de ganancia a largo plazo de la que tendria eligiendo la opcidén
demorada. En la situacion de parche, de acuerdo con Stephens y Dunlap (2009), el animal
debe elegir entre un reforzador con una demora corta (permanecer en el parche) y uno con
una demora larga (abandonar y trasladarse en busca de un nuevo parche), lo que lleva a
resultados 6ptimos a largo plazo.

En sus experimentos, Stephens v McLinn (2003) y Stephens y Dunlap (2009) han
adaptado su procedimiento para comparar la ejecucion de los animales en las dos
situaciones descritas anteriormente. En general, han encontrado que los animales tienen
desempefios mejores en las situaciones de forrajeo que en las de autocontrol. Para dar
cuenta de esos resultados han propuesto la hipotesis de la racionalidad ecoldgica. De
acuerdo con ésta, los animales siguen reglas simples de decision que llevan a resultados
Optimos en situaciones naturales de forrajeo, pero que resultan ser sub-Optimas en
situaciones menos naturales como los procedimientos de autocontrol. De acuerdo con los
autores, reglas de ganancia a corto plazo como el descuento temporal propuesto para dar
cuenta de los resultados en los experimentos de autocontrol, no dan cuenta de los resultados
en la situacion de parche, mientras que su modelo si lo haria.

Otra variable que ha sido de interés respecto a los factores proximales que afectan la
gjecucion de los animales forrajeando en parches es la variabilidad. En este sentido,

algunos estudios han explorado si los animales son sensibles solo a los valores promedio de
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los costos de traslado como predice el TVM o si la variabilidad en estos afecta su
cjecucion. Por ejemplo, Cuthill, Kacelnik, Krebs, Haccou ¢ Iwasa (1990) realizaron un
experimento en ¢l que los sujetos (estorninos) debian volar de una percha a otra 5 o 60
veces (cada valor con probabilidad 0.5) para cumplir el requerimiento de traslado entre
parches. Una vez cumplido el requerimiento de traslado, los estorninos debian volar hasta
otra percha que simulaba el parche y saltar sobre ella de acuerdo con un programa de razén
progresiva, lo cual representaba el tiempo de blisqueda al interior del parche, después del
cual se entregaba comida. La prediccién del TVM en este caso es que los animales
explotarian el parche de manera similar en cada visita, ya que lo importante es ¢l promedio
de los costos de traslado. Los resultados de este estudio no corroboraron dicha prediccion,
ya que los animales fueron sensibles a la informacién més reciente y permanecieron mas
tiempo en el parche después de un traslado largo que después de uno corto. Sin embargo, si
se analiza la situacién de manera local, los resultados apoyarian la prediceién del TVM.

Por altimo, una de las variables poco evaluadas en el estudio del forrajeo en
situaciones de parche ha sido el nimero de alternativas. Aunque en los estudios que
evalian el TVM se ha utilizado distinto mimero de parches, €éstc no se ha variado
explicitamente para analizar su efccto. De acuerdo con el TVM, la explotacion de un parche
depende exclusivamente de la funcion de ganancia del parche y de la tasa promedio de
ganancia a largo plazo ofrecida por el ambiente, de manera que el nimero de alternativas
no deberia afectar mientras que estos factores no se vean afectados por éste. Sin embargo,
estudios con programas concurrentes encadenados en los que el nimero de alternativas ha
sido manipulado han encontrado que la preferencia por las alternativas es afectada al

incorporar una alternativa adicional (Fantino y Dunn, 1983; Mazur, 2000).
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Algunos estudios que han explorado esta cuestién en una simulacién operante de
forrajeo son los realizados por Aparicio y Cabrera (2001) y Cabrera y Aparicio (2006). En
estos experimentos se¢ empled una barrera como requisito de cambio en un programa
concurrente, que fungiria como costo de traslado. Similar a lo observado en los estudios
mencionado anteriormente, en estos se encontré que la duracidn de las visitas y las
respuestas por visita aumentaron con los incrementos en el costo de traslado (manipulado
variando el tamafio de la barrera). También se encontrd que el GUT y el GUR (giving-up-
reponses, es decir, el nimero de respuestas entre la obtencién del dltimo reforzador y el
abandono de parche) incrementaron en funcién de los costos de traslado (Cabrera y
Aparicio, 2006). Respecto a los efectos del niimero de alternativas, Aparicio y Cabrera
(2001) emplearon dos, cuatro u ocho programas de intervalo variable y encontraron que los
animales tendieron a disminuir el nimero de respuestas en cada parche y su tiempo de
permanencia en presencia de mas alternativas. Sin embargo, ¢s necesario considerar que el
nmimero de alternativas pudo interactuar con el costo de traslado, ya que los animales
dedicaron un mayor tiempo al traslado en la situacién con dos parches, que en la situacién

con ocho, y en €sta mas que cn la situacion con cuatro.
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OBJETIVO DEL PROYECTO

Una de las variables mis extensamente estudiadas en una situacion de forrajeo con
parches es el efecto del costo de traslado. El supuesto fundamental detras de dicho efecto es
que la razon por la cual los animales permanecen mds tiempo en los parche cuando los
costos de traslado son mayores, es que este incremento afecta la tasa global de ganancia del
ambiente a largo plazo. Por lo tanto, ¢l efecto de costo de traslado interpretado desde ¢l
TVM asume que los animales responden en los parches de manera sensible a variables
molares del ambiente.

En relacion con esto, en este proyecto se pretende en primer lugar diseilar una
preparacion experimental que simule exitosamente una situacién de forrajeo en un
ambiente con presas distribuidas en parches, en el que puedan replicarse los efectos de
parches y de costo de traslado, ampliamente reportados en la literatura y predichos por el
TVM. En segundo lugar, se pretende evaluar si el efecto del costo de traslado depende o no
de la tasa global de ganancia en el ambiente, y en este sentido, si los animales en una
situacion de forrajeo son sensible a variables molares en el ambiente, o si por el contrario el
efecto de costo de traslado pucde ser explicado a partir de variables moleculares.

Adicionalmente, debido a que el estudio de la conducta de bisqueda de alimento en
situaciones con parches se ha centrado en la evaluacion del Teorema del Valor Marginal, el
interés se ha centrado en el efecto de la tasa neta de energia que provee el ambiente y cada
uno de los parches que lo componen sobre ¢l abandono de parche y la eleccién del mismo,
y se han ignorado factores que no afectan la tasa neta de energia en un ambiente.

Uno de los factores no explorados de manera sistematica ha sido el efecto del

numero de parches que componen el ambiente en el que el animal forrajea sobre la eleccion
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y explotacidén de dichos parches. Aunque se han realizado numerosos estudios en los que
los animales tienen a su disposicion mas de dos parches (i.c. Krebs, Ryan. y Charnov,
1974; Mellgren, Misasi y Brown, 1984), lo mas comin en la literatura ha sido ¢l uso de
situaciones con solo dos parches (i.e. Hanson y Green 1989) o incluso selo uno (i.¢. Cuthill,
Kacelnik, Krebs, Haccou y Iwasa, 1990). Sin embargo, en dichos estudios, el nimero de
parches cn la situacién ha sido constante a lo largo del experimento y se ha asumido que
dicha variable no tiene efecto sobre ¢l abandono de los parches, sino tinicamente la tasa de
energia neta provista.

En ese sentido, se pretende analizar el efecto de variar el nimero de parches
disponibles sobre la eleccion y explotacion de los mismos, manteniendo constante la tasa
de energia promedio que ofrece el ambiente, as{ como analizar ¢l efecto del cambio del

nimero de parches disponibles en el ambiente sobre las estrategias de explotacion.



Efecto del costo de traslado y nimero de alternativas 27

EXPERIMENTO 1

El Teorema del Valor Marginal (Charnov, 1976) propone que, en una situacioén de
forrajeo, la explotacién al interior de los parches que componen un hébitat dependera
fundamentalmente de la funcion de ganancia de los parches que lo componen, la proporcién
de los mismos y los costos de traslado en los que debe incurrir el forrajeador para transitar
de un parche a otro. Es de esperar, entonces, que los animales permanezcan mas tiempo y
obtengan mas presas en cada visita a los parches cuya tasa promedio de energia ofrecida es
alta, que en aquellos en la que ésta es baja. Asimismo, se esperaria que un incremento en
los costos de traslado de un habitat produjera una mayor explotacién de los parches que lo
componen, lo que se reflejaria en un mayor tiempo de permanencia y un mayor nimero de
presas obtenido en cada visita. Adicionalmente, de acuerdo con la propuesta de Krebs,
Ryan y Charnov (1976) se esperaria que el GUT (giving-up-time), es decir, el tiempo entre
la captura de la Gltima presa y el abandono del parche, sea igual para todos los tipos de
parche en un hébitat, pero incremente cuando los costos de traslado sean mayores.

Con el fin de contrastar dichas predicciones, en el presente experimento, sc
expusicron ratas Wistar a una situacion de forrajeo en la que se presentaron parches con
distintas funciones de ganancia y se vario el costo de traslado entre parches a lo largo de las
fases. Los parches se simularon utilizando programas de intervalo progresivo, con distintos
valores de inicio y distintos incrementos, pretendiendo simular el agotamiento al interior de
los parches que presupone ¢l TVM. El costo de traslado se manipuldo empleando un
intervalo fijo como requisito para la presentacion de cada uno de los parches.

Finalmente, se explord el efecto del nimero de parches en un ambiente, empleando

dos o tres parches. Al respecto, ¢l TVM predice que la explotacion de los parches no
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cambiara de una situacidn a otra, siempre que la tasa promedio de energia provista por el
hébitat se mantenga constante. Teniendo en cuenta esto, ¢n la situacion con dos parches se
emplearon un parche rico (con una alta tasa de ganancia) y un parche pobre (con tasa de
ganancia baja), y en la situacion con tres parches una tercera alternativa con valores de

e . o wd e - . .
inicio y de incremento correspondientes al promedio de los dos primeros.

Meétodo

Sujetos

Se utilizaron ocho ratas Wistar macho, experimentalmente ingenuas, de
aproximadamente tres meses de edad al inicio del experimento, con suministro de agua ad
libitum y privados de alimento de manera que se mantuvieran al 80% de su peso
aproximadamente. A lo largo de todo el experimento, los animales fucron alimentados
exclusivamente con amaranto natural. Una de las ratas fallecid en el transcurso del
experimento y otra fue expuesta a un entrenamiento previo que pudo afectar a su ejecucion

posterior, por lo que se reportardn solo los resultados de seis sujetos. Los sujetos se

dispusicron aleatoriamente en dos grupos.

Instrumento

El experimento se llevd a cabo en cuatro cajas operantes marca MED, modelo
ENV-007, cada una con un area de trabajo de 30 cm de largo x 25 cm de ancho x 21 cm de
alto, conectadas como se ilustra en la Figura 4. La caja de la parte superior del diagrama
(scfialada con una “T™) estd conectada a las tres de la parte inferior mediante corredores de

acrilico con puertas automaticas tipo guillotina, sitwadas en la entrada de las cajas
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inferiores. Las cajas inferiores simularon parches y en la caja superior se llevd a cabo la
transicion entre los mismos. Cada uno de los parches contenia dos palancas retractiles, un
estimulo luminoso, ruido blanco y dispensadores de comida. En el panel frontal de los
parches, se encontraba una de las palancas, una luz blanca y el dispensador de pellets. La
palanca y la luz se ubicaron en la parte izquierda del panel, y el comedero en la parte
central. En el panel trasero se colocd la otra palanca y el ruido blanco, como se muestra en
el esquema. Las dos palancas estaban dispuestas a 6cm de la rejilla del piso. El comedero
estaba en ¢l centro del panel frontal, a 3.5cm de la palanca y a 2em del piso. La luz blanca
se encontraba a 3cm arriba de la palanca. En la caja de transicion se colocaron tres luces
blancas, una palanca y un ruido blanco. Todo el instrumento estuvo cubierto de tela tipo

blackout para bloquear el paso de luz al interior y evitar que estimulacidn ajena al

experimento afectara la ejecucion de las ratas.

A £ AU T

Figura 4. Instrumento compuesto por cuatro cajas operantes. La caja de la
parte superior estd concctada a las tres de la parte inferior mediante
corredores de acrilico.
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Procedimiento

Cada scsiéon experimental inicio con ¢l animal al interior de la caja de traslado. En
dicha caja operd un programa de intervalo fijo, correspondiente al costo de traslado (o costo
de blsqueda de parches). Una vez cumplido el requisito del programa, se abrio la puerta de
s6lo uno de los parches, lo cual fue sefialado mediante el encendido de una de las luces
blancas de la caja de traslado (la mas cercana al parche correspondiente) y del ruido blanco
del parche presentado. La presentacién de los parches fue aleatoria, asegurando que cada
uno tuviera la misma probabilidad de aparecer (.33 en el caso de tres parches y .5 en la
situacion con dos parches). Los animales no podian rechazar los parches, asi que una vez
era presentado un parche, el animal debia ingresar a ¢l y dar al menos una respuesta en la
palanca delantera del mismo antes de abandonarlo.

Para dar inicio al componente de busqueda de alimento al interior del parche
(“ingresar” al parche), el animal debia emitir una respuesta en la palanca delantera, lo cual
cerraba la puerta tipo guillotina y sacaba la palanca trasera. Una vez las dos palancas
estaban disponibles, la delantera permitia al animal buscar alimento y la otra abandonar el
parche.

En la palanca de busqueda, se proporcioné alimento de acuerdo con un programa de
intervalo progresivo. Se utilizaron tres tipos de intervalos progresivos, cada uno operando
en un parche diferente: IP2” (25%), IP6” (37.5%) e IP10” (50%), en los que el nimero que
acompaifia al IP representa el valor del primer intervalo reforzado (el valor inicial), y el
valor entre paréntesis, el incremento que sufria cada intervalo después de cada reforzador.
De ahora en adelante, nos referiremos al parche con el primer 1P descrito anteriormente
como “parche rico”, al segundo como “parche intermedio” y al tercero como “parche

pobre”. El reforzador empleado, o presa, fue la entrega de aproximadamente 0.075g de
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amaranto. Cada vez que los animales abandonaban los parches, ¢stos se reiniciaban, de
modo que los parches tenian los mismos valores del programa de razén progresiva
correspondiente cada vez que los sujetos ingresaban. La duracion total de cada sesion fue
de una hora.

Ademds del costo de traslado, en este experimento se manipuld el nimero de
parches al que fueron expuestos los sujetos empleando dos grupos independicntes de ratas.
En ¢l grupo con dos parches se utilizaron los parches rico y pobre, dispuestos en las cajas
sefialadas con las letras R y P en la Figura 4. En el grupo con tres parches se emplearon los
parches rico, intermedio y pobre en las cajas sefialadas con las letras R, 1 y P
respectivamente en la Figura 4.

Se midio el tiempo de permanencia en cada parche, el nimero de presas obtenidas
por visita y por sesion, ¢l GUT y el tiempo de traslado real (tiempo entre el abandono de un
parche y el ingreso al siguiente). Para el andlisis, se consideraron los datos correspondientes
a lag ultimas 30 visitas a cada parche durante cada fase. Cada fase termind después de que
los tiempos de permanencia promedio de las ultimas 12 sesiones fueron estables o después
de 30 sesiones para las dltimas fases. Dicha estabilidad se calculd teniendo en cuenta el
procedimiento de analisis de series temporales propuesto por Tryon (1982), que examina si
los datos contienen algun tipo de tendencia y que puede ser utilizado con poco datos. El
valor del estadistico desarrollado por Tryon (1982) para un nivel de significancia de 0.05 es

1.64, de tal suerte que valores menores a éste implican estabilidad en lo datos, al no poderse

identificar una tendencia en estos.
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Diseito

Para este experimento los sujetos fueron dispuestos alcatoriamente en dos grupos, el
primer grupo siempre fue expuesto a una situacion de forrajeo con dos parches y el segundo
a una con tres.

Entrenamiento. Todos los animales fueron expuestos a una fase de moldeamiento
realizada a lo largo de varias etapas cuya duracidén total fue de aproximadamente tres
semanas. La primera ctapa fue un procedimiento de automoldeamiento en una caja operante
estandar, empleando un programa concurrente TF30”-RFC durante una o dos sesiones.
Posteriormente, se retird el programa de tiempo fijo y se continué con el RFC hasta que los
animales realizaron minimo 100 respuestas en un periodo de 40 minutos. En la siguiente
¢tapa, se expusieron los animales a un programa RV3 hasta lograr que obtuvieran 100
reforzadores en 40 minutos. En la cuarta fase, se introdujeron los animales en el
instrumento descrito anteriormente; en éste, cada parche tuvo vigente un programa de RF1,
pero no estaba presente la palanca de la caja de transicion. Al interior de los parches, la
primera respuesta cn la palanca de basqueda cerraba la puerta y una vez el animal obtenia
diez reforzadores, se retraia dicha palanca y sc presentaba la palanca de salida, con la que el
animal podia abrir la pucrta y tener acceso al otro parche; esta etapa concluyd cuando los
animales lograron 100 reforzadores en maximo una hora en dos sesiones consecutivas. En
la quinta etapa, s¢ incluy6 un requisito de traslado en la caja de transicidén {con un programa
IF20™) y se incremento el requisito de respuesta en los parches a RV3. En esta fase, cada
sesion termind después de 100 reforzadores y la fase acabd cuando los animales terminaron
la sesion en una hora. Por ultimo, los animales fueron expuestos en cajas individuales a los

programas de intervalo progresivo que s¢ emplearian posteriormente en ¢l experimento
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durante dos sesiones cada uno, con un receso entre programas de un dia. En este programa,
cada sesion termind después de que transcurrian 900s sin que el animal emitiera respuestas.
Posteriormente, se expusieron al procedimiento descrito en el apartado anterior con

los costos de traslado especificados en la Tabla 1.

Tabla 1. Disefio experimento |

Fases
Grupos
Costo de traslado

Grupo 2

28 ,
Parches Moldeamiento

1F40™ 1F160” 1F40” IF160™

Grupo 3

43
Parches

Resultados

A continuacion, se presentarin los resultados correspondientes a la estabilidad del
tiempo de permanencia, cl tiempo de traslado real y el niumero total de presas obtenido en
cada sesion, con el objetivo de asegurar la confiabilidad de nuestros datos y la adecuada
manipulacion de las variables independientes. Por otro lado, se presentaran los datos
correspondientes a la explotacién de parche: GUT, tiempo de permanencia, nimero de
presas por visita, sobre los cudles se mediran los principales efectos. Y por altimo, se
presentara la preferencia relativa del parche rico sobre ¢l pobre en los dos grupos, con miras

a analizar el efecto del nimero de alternativas en la proporcion de tiempo dedicado al

parche rico.
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Para el andlisis del GUT, tiempo de permanencia y niimero de presas por visita se
empled un analisis de varianza de medidas repetidas con dos factores intra-sujeto: parche y
fase, y un factor entre-sujetos: grupo. Para el nimero total de presas por sesion y el tiempo
de traslado real se utilizé la misma prueba estadistica, pero teniendo en cuenta solo la fase
como factor intra-sujeto.

Los datos seran presentados de manera grupal debido a que estos representan
confiablemente la ejecucién individual de los sujetos. Sin embargo, los datos individuales
pueden consultarse en la seccidon Anexos (Anexos 1-5).

Estabilidad. Como se menciond anteriormente, se evalud la estabilidad de los datos
obtenidos empleando la propuesta de Tryon (1982). Esto se realizé considerando el tiempo
de permanencia promedio en cada parche durante las Gltimas 12 sesiones de cada fase. La
Tabla 2 presenta el mimero de sesiones que los sujetos tuvieron en cada fase y los valores
de z para los tiempos de permanencia en cada parche. Los sujetos R7 y R9 pertenecieron al

grupo con dos parches, vy los sujetos R11, R12, R13 y R14 al grupo con tres.
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Tabla 2. Numere de sesiones de los sujetos en cada fase y valores de z para
los tiempos de permanencia en cada parche.

[F40s IF 160s IF 40 s IF 1605
Sujeto Parche

Ses. z Ses. z Ses. z Ses. z
R7 Rico 26 0.87 53 -1.52 32 -135 32 1.8%
Pobre 1.02 -1.18 0.54 -0.37
R9 Rico 18 -0.64 40 012 66 117 31 1.27
Pobre .41 -0.07 0.77 1.58
R1l Rico 62 -240* 30 067 28 -047 29 -0.25
Pobre -0.07 -0.01 0.63 1.20
Intermedio 0.66 -0.31 2.45% 0.90
RI12 Rico 61 Lo 30 -1.02 28 -1.00 29 0325
Pobre 0.82 -0.92 -0.46 -0.99
Intermedio -0.56 -1.02 -0.89 -0.03
R13 Rico 30 037 62 0.57 28 27329 1.49
Pobre 2.49* 0.10 -0.29 0.60
Intermedio -1.27 0.18 -0.53 -0.70
R14 Rico 30 072 62 0.69 28 0.89 29 003
Pobre -0.57 2.47* -0.10 0.02
Intermedio 1.18 -0.33 -0.35 -0.37

*z7>>1.64 indican ausencia de estabilidad.

Tiempo de traslado real. Con el fin estar seguros de que los animales fueron
sensibles a la manipulacion de nuestra principal variable independiente (el costo de
traslado), se analiz6 el tiempo de traslado real, ¢l cual se midié teniendo en cuenta el
tiempo transcurrido desde que los animales presionaban la palanca de salida de un parche
hasta que presionaban la palanca de blisqueda del siguiente. De esta manera, dicha medida

comprende el costo de traslado programado més los desplazamientos de los animales por el

instrumento entre un parche y otro.
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Los resultados correspondientes al tiempo de traslado real estan presentados en la
Figura 5. En ésta, e¢s posible apreciar que el tiempo de real de traslado varid
significativamente debido a la fase, F(1,3)=3694.42, p<0.01, lo que sugiere que los
animales se ajustaron efectivamente al costo de traslado programado. Respecto al efecto del
grupo, €ste tuvo también un efecto significativo sobre ¢l tiempo de traslado, ya que fue
mayor en el grupo con dos parche que en el grupo tres, F(1,3)=114.60, p<0.01. La
mteraccién cntre factores también fue significativa, F(1,3)=23.93, p<0.01, ya que la
diferencia entre los grupos fue mas marcada en las fases 3 y 4 que en las fases | y 2.

Por ultimo, respecto a las comparaciones entre pares, todas las fases difirieron
significativamente entre si (p<0.01), probablemente debido a que en el grupo con dos

parches el tiempo de traslado se incremento a lo largo de las fases.

250 -
200
¥ 150
Q
3
'E 100 mG2p
OG3p
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0 o 1 ¥

1 {40) 2 (160} 3 (40) 4 {160)
Fase (CT)

Figura 5. Tiempo de traslado real promedio en cada una de las fases en los
grupos con dos y tres parches.

Total de presas por sesion. Una de las suposiciones de las que se partid para realizar

este experimento fue que, dado que los valores del parche intermedio corresponden al
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promedio de los valores de los demés parches, la energia ganada en cada fase en los dos
grupos deberia ser andloga. Con ¢l fin de soportar dicha suposicion, se analizaron las
ganancias obtenidas por los animales en cada uno de los ambientes, promediando el
numero total de presas de las Gltimas 12 sesiones e¢n cada fase (ver Figura 6).

De acuerdo con los resultados obtenidos a partir del analisis de varianza se encontrd
que la fase tuvo efectos significativos sobre esta medida, F(1,3)=344.29, p<0.01, pero el
grupo no, F(1,3)=2.25, p=0.14. El efecto de la interaccion fue significativo, F(1,3)=4.90,
p<0.01.

Respecto a las comparaciones entre pares, el nimero de presas por sesién no vario

significativamente de la fase 1 a la 3 (p=0.33) y de la fase 2 a la 4 (p=1.0), pero si para las

demas combinaciones (p<0.01).
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Figura 6. Promedio de presas obtenidas en las dltimas 12 sesiones de cada
fase en los grupos con dos y tres parches.

Giving-up-time. Como se presentd anteriormente, algunos autores en ccologia
conductual (Krebs, Ryan y Charnov, 1974) han considerado al GUT como un indicador de

la riqueza del habitat. En general, se asume que el GUT deberia ser igual entre parches de
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un mismo habitat y disminuir o aumentar cuando la riqueza del ambiente disminuye o
aumenta. Los resultados encontrados son acordes con dicha prediccion, ya que la fase tuvo
efectos significativos sobre ¢l GUT en la direccion esperada, F (1,2.26)=85.00, p<0.01,
mientras que el tipo de parche no mostrd ningln efecto, F (1, 2.26)=0.0, p=0.98. Respecto,
al efecto del grupo, no se encontraron diferencias significativas debido a éste, F(1,3)=0.24,
p=0.62 (ver Figura 7).Ninguna de las interacciones fue significativa (Fase®*Parche: F (1,
2.38)=1.42, p=0.24; Fase*Grupo: F (1, 2.26)=2.57, p=0.71; Parche*Grupo: F (1, 1)=1.11,
p=0.29; y Fase*Grupo*Parche: F (1, 2.38)=1.57, p=0.21).

Por tltimo, las comparaciones entre pares mostraron diferencias significativas entre

todas las fases (p<0.01), excepto entre las fases 2 y 4.
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Figura 7. GUT promedio en cada parche durante cada una de las fases en el
grupo con dos parches {a) y el grupo con tres (b).

Tiempo de permanencia. En este caso, tanto la fase como el tipo de parche tuvieron
efectos significativos en la direccion predicha por el TVM (ver Figura 8): el tiempo de
permanencia fue mayor en las fases en las que el costo de traslado fue 160,
F(1,2.09)=215.93, p<0.01 y menor en el parche pobre, F(1,1)=1058.20, p<0.01. No hubo
efectos significativos debido al grupo, F(1,3)=0.90, p=0.34. Las comparaciones entre parcs

mostraron diferencias entre todas las fases (p<0.01), excepto entre las fases 2 y 4 (p=1).
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Figura 8. Tiempo de permanencia en cada parche durante cada una de las
fases en a) el grupo con dos parches y b) €l grupo con tres.

Fueron significativas las interacciones entre fase y parche, F(1,2.12)=26.18, p<0.01,

entre fase y grupo, F(1,2.09)=8.01, p<0.02 y la interaccién entre todos los factores,

F(1,2.12)=3.70 , p=0.02, No lo fue la intcraccién entre parche y grupo (F(1,1)=0.82 ,

p=0.37). En general, el efecto de la fase fue ligeramente mayor en el grupo con dos parches

que en el grupo con tres, y en el parche rico que en el pobre. La Figura 9 presenta la

interaccion fase y parche.
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Figura 9. Interaccion entre fase y parche sobre el tiempo de permanencia en
el grupo con a) dos parches y b) tres parches.

Nuimero de presas por visita. En general, los hallazgos encontrados para el tiempo
de permanencia se replican para ¢l caso del nimero de presas (ver Figura 10). Se encontrd
un efecto de la fase, siendo el nimero de presas mayor en las fases con costo de traslado
160, F(1,2.63)=295.69, p<0.01 y un efecto del parche, siendo éste mayor en ¢l parche rico,
F(1,1)=24811.80, p<0.01. Al igual que en los casos anteriores, no se encontré un efecto del

grupo sobre esta variable, F(1,3)=3.26, p=0.07.
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Figura 10. Numero de presas promedio obtenido en cada parche durante cada
fase en el a) grupo con dos parches y b) grupo con tres parches.

Las interacciones significativas fueron entre fase y parche, F(1,2.92)=33.71, p>0.01,
y entie la fase y el grupo, F(1,2.63)=7.80, p<0.01. No fucron significativas las iiteraccion
entre parche y grupo, F(1,1)=0.57, p=0.45, ni entre todos los factores, F(1,2.92)=1.68,
p=0.17. Al igual que respecto al tiempo de permanencia, se presenta solo la interaccion

entre fase y parche (Figura 11).

Las comparaciones entre pares mostraron diferencias entre todas las fases (p<0.01),

excepto entre las fases 2 y 4 (p=0.69).
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Figura 11. Interaccion entre fase y parche sobre ¢l nimero de presas en el
grupo con a) dos parches y b) tres parches.

Preferencia relativa del parche rico. Por Gltimo, se compard la proporcion relativa
de tiempo que los animales dedicaron al parche rico en los dos grupos. Este indicador se
obtuvo calculando primero la proporcion absoluta de tiempo dedicada a cada parche
(sumando los tiempos de permanencia durante las Gltimas 30 visitas al parche rico y
dividiéndolo sobre el total de tiempo dedicado durante las ultimas visitas a los dos parches)

y aplicando luego la ccuacidn sugerida por Bateson (2002):

PR-PP

Preferencia relativa = .
PR+PP

Donde PR es la proporcion absoluta de tiempo dedicado al parche rico y PB es la
proporcion absoluta de tiempo de permanencia en el parche pobre. Este indicador toma

valores entre -1 y 1, significando -1 que el animal permaneci¢ la totalidad del tiempo en el

parche pobre.
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La preferencia relativa es empleada en el area de eleccion dependiente del contexto,
que pretende evaluar si la preferencia de un animal en una situacién de eleccién s¢ ve
modificada por la presencia de una nueva alternativa. La preferencia relativa nos da una
1dea acerca de cdmo la presencia del parche intermedio afecta la preferencia del parche rico
respecto al pobre. Si la preferencia relativa disminuye de la situacion con dos parches a la
situacién con tres parches, esto indicaria que el animal resto parte del tiempo dedicado al
parche rico para otorgarselo al parche intermedio, mientras que si ésta se incrementa
implicaria que el animal solo restd tiempo al parche pobre.

De acuerdo con el axioma de Luce (1959, citado por Bateson, 2002), conocido
como ¢l supuesto de independencia de las aternativas irrelevantes, la preferencia relativa no
deberia modificarse de un contexto a otro si la tercera alternativa fuera de menor valor a las
dos primeras, y por tanto, fuera irrelevante. Si por el contrario, la tercera alternativa es
mejor que alguna de las alternativas presentadas previamente, la preferencia relativa
deberia modificarse.

Los resultados obtenidos con el indicador de preferencia relativa pueden observarse
en la Figura 12, En general, se observa que la preferencia relativa es ligeramente mayor en
el grupo con tres parches cuando ¢l costo de traslado es bajo, pero es menor cuando éste es
alto. Sin embargo, debido al nimero de puntuaciones ¢l resultado sélo puede ser analizado

de manera cualitativa y debe ser tomado con cautela.
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Figura 12. Promedio de la preferencia relativa del parche rico respecto al
parche pobre en los grupos de dos y tres parches con CT 40y CT 160

Discusion

En primer lugar, cl tiempo de traslado real varié en funcion del costo de traslado
programado, lo que nos indica que nuestra manipulacién fue efectiva. Los animales se
ajustaron a los intervalos programados y los tiempos de traslado se difercnciaron lo
suficiente entre costos. Sin embargo, contrario a lo esperado, los ticmpos de traslado y su
variabilidad para el grupo con dos parches se fueron incrementando a lo largo de las fases.
Este dato es inesperado, y debe tenerse en cuenta en la interpretacion de los resultados
relacionados con la explotacion de parches.

Adicionalmente, se encontrd que el tiempo de traslado real fue mayor para el grupo
con dos parches. Este resultado es sorprendente, ya que no se esperaria que el nimero de
parches afectara dicha medida, y en todo caso, podria esperarse que un mayor nimero de
parches pudiera incrementar el tiempo de traslado, ya que el animal tiene acceso a mas

corredores y puede pasar mas tiempo en ellos. Hasta el momento no tenemos una
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explicacion convincente de este resultado y seria necesario replicarlo antes de considerarlo
como un efecto robusto.

Respecto al nimero total de presas por sesion, se obtuvieron los resultados
esperados: el nimero de parches presentado a los dos grupos no afecté su tasa global de
ganancia, pero si lo hizo el costo de traslado. Este resultado es importante ya que nos
permite realizar comparaciones entte grupos suponicndo que la introduccion del parche
intermedio no alter¢ la riqueza promedio del ambiente.

En relacion al efecto del costo de traslado sobre las medidas relacionadas con la
explotacion de los parches, en general se encontraron los resultados esperados de acuerdo
con lag predicciones del TVM: el GUT, el tiempo de permanencia y el niimero de presas
por visita, fueron mayores durante las fases con costo de traslado 160 que durante las fases
con costo 40. Sin embargo, de acuerdo con las comparaciones cnire pares, en las tres
medidas hubo un incremento inesperado de la Fase 1 a la 3. Este efecto podria ser resultado
de experimentar el cambio de un héabitat con un costo de traslade alto a uno bajo. No es
posible en este experimento estar seguros de esta conclusion ya que no tuvimos una fase en
la que replicaramos dicha transicion; sin embargo, esto podria evaluarse en uno de los
experimentos subsecuentes (Experimento 3) en el cual se presenta esta transicion.

Los tiempos de permanencia y ¢l nimero de presas por visita mas altos ocurrieron
en el parche rico y los mas bajos en el parche pobre en todas las condiciones. Sin embargo,
el tipo de parche no tuvo efectos sobre ¢l GUT. Estos hallazgos coinciden con las
predicciones del TVM,

Respecto al efecto del numero de parches, que era de particular interés en este
experimento, de acuerdo con los analisis de varianza empleados, ¢ste afecto el tiempo de

permanencia. De acuerdo con las difercncias entre grupos mencionadas respecto al tiempo
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de traslado rcal, podria haberse esperado una explotacidn mas exhaustiva en ¢l grupo con
dos parches que en el grupo con tres. De acuerdo con la inspeccion visual cs posible
apreciar que en las fases con costo de traslado alto, los sujetos del grupo con dos parches
permanecieron mas tiempo en que los sujetos del grupo con tres parches, pero esta
tendencia se invierte cuando el costo de traslado es bajo. Respecto al parche pobre, el grupo
con dos parches tuvo mayores tiempos de permanencia que el grupo con tres en las dos
primeras fases y ¢l efecto se invierte en las fases finales. Todas estas diferencias son
pequefias y no muestran una tendencia clara. Adicionalmente, el numero de parches no
afectd al GUT ni al niimero de presas por visita. Por lo tanto, no es posible afirmar que el
nimero de parches afecte la explotacion de parche.

También se sefialé en los resultados que la interaccion entre fase y parche fue
significativa. Este resultado fue interesante debido a que el TVM predeciria que los dos
parches se afectarian de igual forma por los costos de traslado, y no que esta manipulacion
afectaria mas al parche rico que al pobre, como fue el caso. Por otro lado, los modelos que
tratan al parche como presa, y en los cuales se asume que los animales pueden rechazar los
parches antes de entrar a ellos, predicen que cuando los costos de traslado aumentan, los
animales deberian aumentar su preferencia por el parche pobre, pero esto no afectaria al
parche rico. Una posibilidad seria tener en cuenta no los valores absolutos del tiempo de
permanencia y de presas, sino evaluar dicho cambio en términos de porcentajes. La Tabla
3 presenta el cambio porcentual de cada una de las medidas entre una fase y la
inmediatamente posterior; por ¢jemplo, en el grupo de dos parches, el tiempo de
permanencia en ¢l parche rico incrementd un 115% entre las fases 1 y 2, mientras que en la

fase 3, éste disminuyé un 48% respecto a la fase 2.
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En este caso, en general encontramos que el tiempo de permanencia y el numero de
presas varid proporcionalmente mas en los parches mas pobres que cn el parche rico, lo que

coincidiria con la prediccion realizada por los modelos que tratan al parche como presa.

Tabla 3. Diferencias porcentuales entre una fase la inmediatamente posterior
respecto al tiempo de permanencia y el nimero de presas para los dos grupos.

Gruno Parch T. permanencia Presas

T arcne
P F1-F2 F2-F3 F3-F4 F1-F2 F1-F3 Fl1-F4
Dos Rico 115 48 36 24 16 23

parches Pobre 108 32 77 39 16 30
Tres Rico 66 38 50 20 15 16

res .
parches Intermedio 94 47 76 32 24 27
Pobre 82 45 70 32 25 30

Por ultimo, se analizé el efecto del costo de traslado y del nimero de parches sobre
la preferencia relativa del parche rico. Como se menciond anteriormente, este indicador
pretende evaluar si la preferencia de un animal por una alternativa en una situacién de
eleccion, se ve modificada por la presencia de una nueva alternativa. Sin embargo, debido a
que no se encontr6 una tendencia clara en estos datos y a que el nimero de puntuaciones es

pequefio y difiere de un grupo al otro, no fue posible llegar a una conclusidn al respecto.
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EXPERIMENTO 2

En el Experimento 1, se exploro el efecto del niimero de parches empleando grupos
independientes para cada condicion. En general, el nimero de alternativas parecid no
afectar la explotacion de los parches. Dicho resultado puede deberse a que la explotacion
que hacen los animales de los parches dependen predominantemente de la tasa de energia
promedio obtenido en ¢l ambiente como lo propone el TVM. Sin cmbargo, cabe
preguntarse si la relativa indiferencia de los animales por el nimero de alternativas en el
Experimento | se debi¢ a que cada animal se expuso a un nimero fijo de parches a lo largo
de las sesiones. Con el fin de evaluar si la explotacion de los parches en ambientes con
distintas alternativas y, especialmente, analizar si la preferencia por los parches cambia de
un contexto con dos parches a un contexto con tres, se disefié un experimento en el cual
todos los antmales sc expusieron un ambiente con dos parches (rico y pobre) y
posteriormente a un ambiente con tres (rico, pobre e intermedio).

Adicionalmente, se expuso a los sujetos a las distintas combinaciones de los tres
tipos de parches (rico, pobre ¢ intermedio), con el propésito de observar la explotacion de
dichos parches en contextos con diferentes tasas promedio de energia ganada.

Por ultimo, se utilizaron dos grupos con diferentes costos de traslado para evaluar si

el niimero de alternativas interactia con el costo de traslado,
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Método

Sujetos

Se utilizaron seis ratas Wistar macho, cxperimentalmente ingenuas, de
aproximadamente tres meses de edad al inicio del experimento, con suministro de agua ad
libitum y privados de alimento de manera que se mantuvieran al 80% de su peso
aproximadamente. A lo largo de todo el experimento los animales fueron alimentados

cxclusivamente con amaranto natural. Los animales fueron dispuestos aleatoriamente en

dos grupos.

Instrumento

Para este experimento se utilizd ¢l mismo instrumento empleado en el experimento

1 (descrito en la Figura 4).

Procedimiento

El procedimiento que se empled en este experimento fue similar al del Experimento
1. Al igual que en ese, los valores del costo de traslado fueron IF 40” o 1607 y se
emplearon los tres parches (rico, pobre e intermedio) previamente descritos. Al igual que en
el experimento anterior, todos los parches tuvieron la misma probabilidad de aparecer
después de cada traslado y la duracion de cada sesién fue de una hora.

Al igual que en el experimento 1, se midi6 ¢l tiempo de permanencia en cada
parche, el nimero de presas obtenidas por visita, el GUT, el tiempo de traslado real y el
numero total de presas por sesién. Para el andlisis, se consideraron los datos

correspondientes a las Gltimas 30 visitas a cada parche durante cada fase.
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Diseno
Los sujetos fueron dispuecstos aleatoriamente en dos grupoes. El primer grupo
siempre fue expuesto a una situacién de forrajeo en un ambiente “rico”, en el que los
parches se presentaron después de cumplir con un costo de traslado de 1F40”; el segundo,
siempre forrajed en un ambiente “pobre”, con un costo de traslado de 1F160”.
Ambos grupos fueron expuestos a una fase de moldeamiento realizado a lo largo de
seis sub-fases y cuya duracidn total fue de aproximadamente tres semanas. Posteriormente,
se expusieron a cuatro fases experimentales en las que se les presentaron, una por una,

todas las combinaciones binarias y por ultimo, la combinacion con tres parches, como se

muestra en la Tabla 4. Cada fase tuvo una duracidn de 20 sesiones.

Tabla 4. Disefio experimento 2.

FASES
Grupo
Fasel Fase2 Fase3 Fase 4
Parche rico
Parche Parche
) Parcherico  vs Parche
CT 40 rico vs intermedio
vs Parche intermedio
(n=3) Parche vs Parche .
intermedio  vs Parche
] pobre pobre
Moldeamiento pobre
Parche rico
Parche Parche .
Parche rico  vs Parche
CT 160 ricovs  intermedio )
vs Parche intermedio
(n=3) Parche vs Parche )
intermedio  vs Parche
pobre pobre

pobre
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Resultados

En esta seccion, se presenta el andlisis de los resultados obtenidos para el
Experimento 2 en el siguiente orden: una descripcion de la estabilidad de los datos, el
analisis del tiempo de traslado, una descripcion del namero de presas total por visita, las
variables relacionadas con explotacion de parche y la comparacion entre la preferencia
relativa del parche rico en las Fases 1 y 4.

Para andlisis del nimero total de presas por sesion y el tiempo de traslado real, se
utilizd un analisis de varianza de medidas repetidas para cada parche, con un factor intra-
sujeto (fase) y un factor entre-sujetos (grupo). Para el analisis del GUT, tiempo de
permanencia y nimero de presas por visita se empled el mismo estadistico, pero debido a
que los mismos parches no son presentados en todas las fases, se emple6 una ANOVA
diferente para cada parche.

Al igual que en el experimento anterior, los datos seran presentados de manera
grupal, sin embargo, las ejecuciones individuales pueden observarse en la seccion de
Anexos (Anexo 6-10).

Estabilidad. En este experimento, el tiempo de permanencia de las 12 ultimas
sesiones de cada fase fue estable para el 86% de las combinaciones fase-parche-sujeto, a
pesar de que, en este caso, la estabilidad no fue empieada como criterio para dar por
terminada una fase. Los casos en los que no hubo estabilidad fueron: rata 15 fase 3-parche
rico y fase 2- parche intermedio; rata 17 fase l-parche rico y fase 2-parche pobre; rata 18

fase 2-parche pobre; rata 19 fase 3-parche rico y fase 4 parche intermedio; y rata 20 fase 3-

parche rico.
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Tiempo de traslado real. El tiempo de traslado fue analizado empleando una
ANOVA para medidas rcpetidas con un factor entre-sujetos (grupo) y otro intra-sujetos
(fase). La Figura 13 representa los tiempos de traslado real promedio de las ratas de ambos
grupos en cada fase. Se puede apreciar en la figura que los tiempos de traslado son
considerablemente mas altos en el grupo con costo de traslado 160 que en el grupo con
costo de traslado 40, F(1,3)=588.92, p<0.0l1. También puede verse una tendencia a
disminuir a lo largo de las fases, lo que indica que el ajuste de los animales al costo de
traslado fue mejorando a lo largo del experimento, sin embargo, dicho efecto no fue

significativo, F(1,3)=1.47, p=0.22. La interaccién entre el grupo y la fase no fue

significativa, F(1,3)=0.47, p=0.71.
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Fase {Parches)

Figura 13. Tiempo de traslado real promedio en cada una de las fases con los
dos costos de traslado distintos.

Total de presas por sesion. Con el fin de contrastar que las Fases 1 y 4 expusieron a
las ratas a ambientes andlogos en términos de ganancia y que las Fases 2 y 3 ofrecieron
respectivamente las condiciones con menores y mayores ganancias a lo largo del
experimento, se analizaron las ganancias obtenidas por los animales en cada uno de los

ambientes, promediando el nimero total de presas de las ultimas 12 sesiones en cada fase.
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En la Figura 14, es posible observar que el grupo con costo de traslado 40 obtuvo méds
presas a lo largo de las distintas fascs que ¢l grupo con costo de traslado 160,
F(1,3)=260.81, p<0.01. También hubo diferencias entrc ¢l nimero de presas obtenido entre
fases, F(1,3)=68, p<0.01. Analizando las comparaciones por pares fue posible concluir que
las Fases 1 y 4 no difirieron significativamente entre si (p=1), como se esperaba, y que si lo
hicieron las Fases 1 y2,2 y 3, y 2 y 4 (p<0.01). Sin embargo, contrario a lo esperado, las
presas obtenidas durante la fase 3 no fueron significativamente mayores a las obtenidas en
las fases 1 y 4 (p=1 y p=0.62 respectivamente). Dado esto, podemos concluir que las fases
1 y 4 oftecieron a los animales ambientes con ganancias similares y que la fase 2 expuso a

los animales al ambiente mas pobre, pero no podemos asegurar que la fase 3 haya ofrecido

un ambiente mas rico que las otras fases.
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Figura 14. Promedio de presas obtenidas en las tiltimas 12 sesiones las cuatro
fases en los grupos con costo de traslado 40 y con costo de traslado 160.
Giving-up-time, tiempo de permanencia y presas. El analisis multivariado revelo
que el factor fase tuvo efectos significativos sobre el parche rico, F(3,6)=9.63 ,p<0.01, el

parche intermedio, F(3,6)=12.82 ,p<0.01 y el parche pobre, F(3,6)=20.78 ,p<0.01. En el
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caso del parche rico, el GUT disminuy6 de la Fase 1 a la 3 e incremento ligeramente en la
Fase 4 pero el efecto no fue significativo F(1,1.87)=3.03, p=0.53, mientras que el tiempo de
permanencia y el mimero de presas aumentaron significativamente de una fase a la otra
(F(1,1.93)=9.04, p<0.01 y F(1,61)=18.12, p<0.01). Para ¢l parche pobre, todas las medidas
incrementaron de la Fase 1 a la 2, y disminuyeron ligeramente en la 4 (GUT:
F(1,1.84)=10.52, p<0.01; tiempo de permanencia F(1,1.73)=48.19, p<0.01; y presas
F(1,2)=59.26, p<0.01). Finalmente, para el caso del parche intermedio el GUT disminuyd
de la Fase 2 a la 3 y se mantuvo en la 4 F(1,1.57)=37.16, p<0.01, y cl tiempo de
permanencia y el mimero de presas disminuyeron en cada fase, F(1,1.68)=47.76, p<0.01 y
F(1,1.92)=31.80, p<.0.01 respectivamente.

El factor entre sujetos (costo de traslado) tuvo también efectos significativos sobre
sobre el parche rico, F(3,6)=58.97, p<0.01, el parche intermedio, F(3,6)=12.82, p<0.01 y el
parche pobre F(3,6)=56.93, p<0.01, generando en todos los casos que todas las medidas
fueran mayores en el grupo con costo de traslado 160. La interaccion entre los dos factores
también fue significativa (parche rico: F(3,6)=4.12, p<0.01; parche intermedio:
F(3,6)=4.88, p<0.01; y parche pobre: F(3,6)=8.12, p<0.01).

Respecto a las comparaciones por pares, es importante sefialar que de acuerdo con
el TVM, la explotaciéon de los parches deberia de cambiar de acuerdo con la riqueza del
habitat, que puede afectarse tanto por el costo de traslado como por los parches que lo
componen. Dado que, como se menciond anteriormente, este experimento se realizd
partiendo del supuesto de que la riqueza del ambiente en las Fases 1 y 4 cs andloga, se
esperaria que los animales explotaran de manera similar el parche rico y ¢l pobre en dichas
fases. En cuanto al GUT en el parche rico, éste no varid significativamente de una fase a la

otra (Fase 1-Fase 3: p=0.66; Fase 1-Fase 4: p=0.56; y Fase 3-Fase 4 p=0.69). Para ¢l parche
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intermedio, el GUT fue significativamente mayor en la Fase 2 que en la 3 (p<0.01) y que en
la 4 (p=0.024), pero no difiri6 de la Fase 3 a la 4 (p=0.14). Para el parche pobre, ¢l GUT de

la Fase 1 fue menor que el de la Fase 2 y que el de la Fase 4 (p<0.01 en ambos casos), pero

no cambid entre las Fases 2 y 4 (p=1.0) (Figura 15).
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Figura 15, GUT promedio en cada una de las fases en el a) grupo 1 y b) el
grupo 2.

En las comparaciones por pares del tiempo de permanencia, se encontrd que este no
varid en ¢l parche rico de 1a Fase 1 ala 3 (p=1.0), ni de la 3 a la 4 (p=0.98), pero fue menor
en la 1 que en la 4. En el parche intermedio, el tiempo de permanencia fue mayor en la Fase
2 queenla3lyla4(p<0.1), pero no varié de las fases 3 y 4 (p=1.0). Para el parche pobre,

¢l tiempo de permanencia varié significativamente cn todas las fases, siendo mayor en la
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Fase 2 que en la 4, y mayor en la 4 que en la Fase 1 (p<0.01 en todas las comparaciones)

(Figura 16).
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Figura 16. Tiempo de permanencia promedio en cada una de las fases en el
a) grupo | y b) el grupo 2.
En cuanto al mimero de presas, esta medida varid significativamente en todas las
fase para los tres parches, excepto entre las fases 3 y 4 en el parche intermedio (p=0.08). En
el parche rico el nimero de presas fue mayor en la Fase 4 que en la Fase 3 (p<0.01) y

mayor en la Fase 3 que en la Fase 1 (p<0.01). En ¢l parche intermedio la Fase 2 fue mayor
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que la 3 (p<0.01), y la 3 mayor que la 4 (p<0.01). En el parche pobre la Fase 2 fue mayor

que la Fase 4 (p<0.0.1), y ésta mayor que fa Fase 1 (p<0.01) (Figura 17).
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Figura I7. Tiempo de permanencia promedio en cada una de las fases en cl
a) grupo 1 y b) el grupo 2.

La Figura 18 resume los resuliados obtenidos para GUT, tiempo de permanencia y
presas en cada uno de los parches durante las tres fases en las que fueron presentados en el

grupo con costo 40 y el grupo con costo 160.
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GUT
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Figura 18. GUT, tiempo de permanencia y niimero de presas por visita, para
los grupos con costo de traslado 40 y 160, para cada tipo de parche.
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Preferencia relativa. Se calculd la preferencia relativa del parche rico respecto al
pobre, de la misma forma que en el experimento anterior, en las Fases | y 4. Se observo
que cuando ¢l costo de traslado fue alto, la introduccion del parche intermedio disminuyé la

preferencia relativa del parche rico respecto al pobre, pero esto no fue ocurrié en el caso del

costo de traslado bajo (ver Figura 19).

0.50 -
0.40 -
0.30 -
0.20 - M CT40
0.10 - OCT160

Preferencia relativa

0.00 -+~ | i
1{R-P} 4 {R-I-P}

Fase {Parches}

Figura 19. Promedic de la preferencia relativa del parche rico respecto al
parche pobre en los dos grupos (CT 40 y CT 160), en la fase 1 {con dos
parches) y en la fase 4 (con tres parches).

Discusion

En este experimento, como en ¢l anterior, el tiempo de traslado real fue sensible al
costo de traslado programado, siendo relativamente cercano al costo de traslado y con poca
variabilidad. El grupo con costo de traslado 40 obtuvo més presas totales por visita que el
grupo con costo de traslado 160, como se esperaria si consideramos que el costo de fraslado
afecta la riqueza del habitat y teniendo en cuenta los resultados del experimento anterior.

También se corrobord que la riqueza del habitat fue similar en las Fases 1 y 4, lo que nos



Efecto del costo de traslado y niimero de alternativas 61

permitiria analizar los efectos intra-sujeto de afiadir un tercer parche a una situacidon de
forrajco asumiendo que mantuvimos intacto el promedio dc cnergia ofrecida por el habitat.
Considerando las combinaciones de parches programados en cada fase, a priori el
habitat mdas rico seria el ofrecido por la Fase 3, en orden de riqueza seguirian las Fases 1 y
4, que deberian ser similares, y por Gltimo estaria la Fase 2, en la que se presentan los
parches més pobres. Adicionalmente, el grupo con costo de traslado 40 se expondria en
general a habitats mas ricos que el grupo con costo 160. Sin embargo, contrario a lo
esperado, la Fase 3 no fue mayor que las Fases 1 y 4 como se esperaba. Esto es inferesante
teniendo en cuenta que en los datos de explotacién de parche se aprecia que el tiempo de
permanencia y el niimero de presas en el parche intermedio difieren del de los demaés
parches, pero mas que ser un promedio de los valores del parche rico y el parche pobre,
tienden a parecerse a los del parche pobre. Si ¢l animal se comportara indiscriminadamente
en los parches pobre e intermedio, entonces las fases 1 y 3 deberian ser idénticas y la Fase 4
seria mas pobre (ya que la probabilidad de encuentro del parche rico disminuye), sin
embargo, esto no fue asi. Lo que puede apreciarse es un ligero incremento en la Fase 3 que
no llega a ser significativo. Teniendo en cuenta lo anterior, podria considerarse la
posibilidad de que la explotacién de los parches encuentre cierto techo en la Fase 3.
Respecto al GUT, el tiempo de permanencia y el nimero de presas, se esperaria que
dichos indicadores tuvieran valores altos en las condiciones en los que ¢l habitat es mds
rico, y bajos en las condiciones con habitat pobre. Teniendo en cuenta esto y los resultados
obtenidos acerca del miimero total de presas por sesion, es posible predecir de manera
cualitativa la tendencia que deberian tener dichas variables en cada uno de la parches
durante las tres fases en las que fueron presentados. El efecto esperado se ilustra en la

Figura 20 y los resultados obtenidos se presentaron en la Figura 18,
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P. Rico P. Pobre P. Intermedio
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Figura 20. Tendencias esperadas para los datos de cada grupo en cada
parche.

En general, las diferencias entre los grupos son las esperadas, ya que los valores en
¢l grupo con costo 160 son mayores que en el grupo con costo 40, aunque las dos lineas no
son paralelas. Respecto a los efectos de las fases, los datos que mejor se ajustan a los
esperados son los correspondientes al parche pobre, especialmente el GUT. Los datos
correspondientes a los parches intermedio y rico difieren mas de dicha tendencia. En el
parche rico, se esperaria que los valores disminuyeran ligeramente de la Fase 1 ala3 y se
recuperaran en la Fase 4. Esta tendencia parece ocurrir para el GUT, pero para el caso del
tiempo de permanencia y el nmero de presas esta tendencia no es clara, y en el grupo con
costo de traslado 40 incluso puede verse un incremento en todas las fases, aunque el primer
incremento es pequefio. Respecto al parche intermedio, la prediccion sefiala que los
maximos valores se encontrarian en la Fase 2 y disminuyeran en la Fase 3, lo cual en efecto
ocurre. Sin embargo, se esperaba un ligero incremento de la Fase 3 a la 4 y esto sélo

ocurrié para ¢l GUT del grupo con costo de traslado 40; por el contrario, en el tiempo de
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permanencia se observa un ligero decremento de una fase a la otra en los dos grupos; y por
ultimo, en ¢l GUT del grupo con costo 160 y en ¢l nimero de presas en los dos grupos lo
que se observa es que la medida no cambié de una fase a la otra.

Por tanto, cs posible afirmar que la tasa promedio de ganancia en cada fase y grupo
en general afectd la explotacién de los parches en la direccidon esperada. Aunque el efecto
no fuera marcado en todos los casos, la mayor parte de las predicciones cualitativas
derivadas del TVM se cumplieron.

Respecto al efecto de introducir un tercer parche en el ambiente, el GUT, el tiempo
de permanencia y el nimero de presas aumentaron de la Fase 1 a la 4 en el parche pobre en
ambos grupos, pero no cambiaron en el parche rico del grupo con costo de traslado 160 e
incrementaron ligeramente en el grupo con costo 40. A partir de estos resultados podria
afirmarse que incrementar el nimero de parches en una situacion de forrajeo produce un
incremento en la explotacion del parche pobre, pero no afecta o afecta poco la explotacién
del parche rico. Dichos efectos sobre el parche rico, depende el costo de traslado en el
ambiente.

En el Experimento 1, se encontrd que cuando los animales pasaban de una fase en la
que los costos de traslado eran altos, a una en la que eran bajos, los animales tendian a tener
una explotacion de parches mayor que en una fase con los mismos costos de traslado, pero
sin la pre-exposicion al costo alto. Este efecto es relevante para el presente experimento ya
que la Fase 2 expone a los animales a un habitat mas pobre que las Fases 3 y 4, lo cual
podria afectar la explotacién de parche. A pesar de que no parecié observarse un efecto en
este sentido durante la Fase 3 de este experimento, esta hipétesis deberia considerarse. Para

obtener mayor evidencia al respecto, seria necesario manipular en experimentos posteriores
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el nimere de alternativas sin introducir fases intermedias y contrabalanceando ¢l orden de
presentacion de las dos condiciones.

Por ultimo, el analisis de la preferencias relativa indicé que estas no cambiaron de la
Fase 1 a la 4 en el grupo con costo de traslado bajo, pero disminuyeron en el grupo con
costo de traslado alto, debido a que en este caso se incrementd el tiempo de permanencia en
el parche pobre, pero no se incrementé la permanencia en el rico. Esto podria indicar que en
un habitat pobre los animales son mas sensibles a la introduccién de un tercer parche. Esto

es coherente con las diferencias entre grupos observadas en la Figura 18.
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EXPERIMENTO 3

En los Experimentos 1 y 2, se estudio el efecto del nimero de parches en un disefio
entre sujeto y uno intra-sujetos respectivamente. En general, el nimero de alternativas
parecid no afectar la explotacion de los parches en la manipulacién entre sujetos, pero si en
la manipulacion intra-sujetos. Ademas, en cada uno de estos experimentos, se evidencid el
efecto del costo de traslado sobre la explotacion de parche. Este ultimo experimento
explorard la cuestion de cémo el costo de traslado afecta la explotacidn de parche,
evaluando la independencia del fendmeno respecto a la tasa global de energia ganada.

De acuerdo con el TVM, el efecto del costo de traslado esta relacionado con la
maximizacién a largo plazo de la tasa de energia ganada. En un ambiente con costos de
traslado iguales a cero y con parches que se agotan, la estrategia Optima consistiria en
consumir alrededor de una presa en cada parche y cambiar a otro en ¢l cual ¢l alimento no
ha empezado a agotarse. En la medida que los costos de traslado se incrementan, resulta
mas Optimo buscar presas al interior del parche que trasladarse a otro parche. Esta hipdtesis
sugicre que los animales modifican la explotacion de los parches cuando el costo de
traslado cambia, ya que son sensibles a las ganancias globales de la situacion de forrajeo.

En el presente experimento, se buscd verificar si el efecto del costo de traslado
ocurrc aun cuando ¢ste no altera las ganancias globales del sujcto, y por tanto, accrcarnos a
identificar si los animales son sensibles a la tasa de ganancia global del ambiente. Para esto,
los animales se sometieron al procedimiento descrito en los Experimentos 1 y 2, pero se
modificéd el criterio de finalizacion de las sesiones experimentales. En este caso, las

sesiones terminarian no de acuerdo a un criterio temporal, sino al numero de visitas

realizadas a cada parche.
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Si los animales responden exclusivamente a la tasa de ganancia global, ¢l cambio en
el costo de traslado no deberia tener efectos en este experimento. Si, por ¢l contrario, la
explotacion de los parches depende de informacion local, los cambios en el costo de
traslado tendrian efecto sobre la conducta de forrajeo de los sujetos.

Adicionalmente, se evalud si el orden de exposicion a los costos de traslado afecta
la ejecucion de los sujetos en los parches, de tal modo que la mitad de los sujetos se expuso

primero a un costo de traslado bajo y posteriormente a uno alto, y la mitad a las

condiciones contrarias.

Método

Sujetos

Sc¢ utilizaron cuatro ratas Wistar macho, experimentalmente ingenuas, de
aproximadamente tres meses de edad al inicio del experimento, con suministro de agua ad
libitum y privados de alimento de manera que se mantuvieran al 80% de su peso
aproximadamente. A lo largo de todo el experimento los animales fueron alimentados

exclusivamente con amaranto natural.

Instrumenio

El experimento se llevd a cabo en el instrumento descrito anteriormente, excepto

que en esta ocasion s0lo se usaron dos parches (aquellos dispuestos en los extremos, ver

Figura 4).
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Procedimiento

El procedimiento fue similar al empleado en los experimentos anteriores. En la caja
de traslado operd un programa de intervalo fijo, correspondiente al costo de traslado que
tuvo un valor de 40” o 160”. Durante este experimento sélo estuvieron disponibles el
parche rico (IP2 (25%)) y el parche pobre (IP10 (50%). El orden de presentacion de los
parches fue aleatorio, sin embargo, se garantizé que al final de la sesién cada parche
hubiera sido visitado cuatro veces. De esta forma, la duracién total de cada sesion dependid
del tiempo de permanencia de los animales en cada parche y de sus tiempos de traslado. Sin
embargo, para evitar que la sesion se prolongara demasiado si los animales postergaban el
ingreso a los parches, sélo se permitid el acceso al parche si la respuesta ocurria entre el
segundo 40 y 60, para el caso del IF 40”, y entre el segundo 160 y el segundo 1807 en el
programa IF 160”. Ademas, se restringié el tiempo entre la presentacion del parche y la
aceptacion del parche a 20”. En cualquiera de los dos casos, si el animal superaba el limite
de disponibilidad del costo de traslado o el limite de disponibilidad del parche, el intervalo
fijo era reiniciado y la oportunidad de visitar ¢l parche se perdia en esa sesion.

Al igual que en los experimentos anteriores, las variables consideradas fueron el
tiempo de permanencia en cada parche, el nimero de presas obtenidas, el GUT y el tiempo
“real” de traslado. Para ¢l analisis, se consideraron los datos correspondientes a las ultimas

30 visitas a cada parche durante cada fase.

Diseijio
Los sujetos fueron dispuestos aleatoriamente en dos grupos. El primer grupo

siempre fue expuesto a una situaciéon de forrajeo en un ambiente “rico” con un costo de
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traslado de IF40”; el segundo, siempre forrajed en un ambiente “pobre”, con un costo de
traslado de IF160”.

Ambos grupos fueron expuestos a una fase de moldeamiento realizado a lo largo de
seis sub-fases y cuya duracion total fue de aproximadamente tres semanas. Posteriormente,
la mitad de los sujetos se expuso al costo de traslado IF4(0™ y la mitad al costo de traslado
IF 160”. Al final de esta sesidn los animales se expusieron al otro costo de traslado, como

se 1lustra en la Tabla 5. Cada fase tuvo una duracion de 30 scsiones.

Tabla 5. Disefio del Experimento 3

Grupos Fases
G1 (n=2) IF 40 IF 160
Moldeamiento
G2 (n=2) IF 160 1F 40
Resultados

En este experimento, se analizaron los efectos del orden de presentacion de los
costos de traslado y de usar como criterio de finalizacién de la sesion el mimero de visitas vy
no tiempo como en los experimentos anteriores. Se analizo el tiempo real de traslado, el
GUT, tiempo de permanencia y nimero de presas. También se compararon los resultados
de este experimento con los del Experimento 1. Por dltimo, se analizé el nimero de visitas

perdidas debido a la disponibilidad limitada en el costo de traslado. Los datos seran
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presentados de manera grupal pero los datos individuales pueden observarse en la seccion
de Anexos (Ancxo 11-15).

Estabilidad. En este experimento, el tiempo de permanencia de las 12 tdltimas
sesiones de cada fase fue estable para el 83% de las combinaciones fase-parche-sujeto, a
pesar de que la estabilidad no fue empleada como criterio para dar por terminada una fase.
Los casos en los que no hubo estabilidad fueron: rata 21 fase 1-parche pobre y rata 24 fase
1- parche rico.

Tiempo de traslado real. Para el analisis del traslado se empled una ANOVA para
medidas repetidas usando como factor intra-sujeto el costo de traslado y como factor entre-
sujetos el grupo. En éste, se encontrd que el costo de traslado tuvo efectos significativos
sobre la variable (ver Figura 21), F(1,1)=32.44 p<0.01. Este no fue el caso para ¢l efecto
del grupo, que resulté no ser significativo, F(1,1)=2.74 p=0.99, a pesar de que en general el
tiempo de traslado real fue siempre mayor en el grupo I que en el 2. La interaccion entre
los factores fue significativa, F(1,1)=34.97 p=0.03, siendo mas marcado el efecto del costo
en el grupo 1 que en el 2. Cabe seilalar que tanto el promedio, como la varianza, fueron
mayores en este experimento que en los anteriores, debido principalmente a las visitas

perdidas debido a los limites impuestos al IF del costo de traslado y al tiempo de ingreso al

parche.
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Figura 21. Tiempo de traslado real promedio en cada una de las fases en los
dos grupos.

Total de presas por sesion. Al igual que en los experimentos anteriores se
analizaron las ganancias obtenidas por los animales en cada fase, teniendo en cuenta el
niumero total de presas de las ultimas 12 sesiones en cada fase y se empleando una ANOVA
para medidas repetidas. En los experimentos previos se empled esta medida como un
indicador a posteriori de la tasa global de ganancia en cada habitat, sin embargo, teniendo
en cuenta que en el presente el costo de traslado no afectaba el nimero de visitas que
podian realizar los animales a los parches, este indicador refleja exclusivamente el nimero
de presas ganado en cada caso. Si los animales fueran sensibles al costo de traslado
esperariamos un mayor niimero de presas por sesion en las fases con costo de traslado 160,
mientras que sino lo fueran el nimero de presas seria igual entre fases.

En la Figura 22, es posible observar, contrario a lo esperado, los animales
obtuvieron un mayor nimero de presas en las fases con costo de traslado 160, que en
aquellas con costo 40 (F(1,1)=46, p>0.01). Adicionalmente, el grupo 1 obtuvo en general

mdas presas por visita que el grupo 2 (F(1,1)=10.73, p<0.01). La interaccién entre grupo y
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costo de traslado fue significativa (F(1,1)=46, p=0.3) debido a que el incremento de presas
del costo de traslado bajo al alto es mayor en ¢l grupo 1 que en el 2.
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Figura 22. Total de presas por sesion en cada uno de los costos de traslado en
los dos grupos.

Giving-up-time, tiempo de permanencia y numero de presas. Para este andlisis se
realizo también una ANOVA de medidas repetidas, en este caso con dos factores intra-
sujeto (costo de traslado y parche) y un factor entre-sujetos (grupo).

La Figura 23 ilustra los efectos del costo de traslado, el parche y el grupo sobre el
GUT. Al igual que en los experimentos anteriores, el GUT fue mayor cuando el costo de
traslado fue 160 y el efecto fue significativo, F(1,3)=153.13, p<0.01. El parche no tuvo
efectos significativos sobre ¢l GUT, F(1,3)=0.003, p=0.96, como se esperaba. Por otro lado,
el grupo si mostrd tener un efecto, F(1,3)=12.84, p<0.01; en general, la exposicion inicial al
costo de traslado 160 dio lugar a GUTs mas bajos. La interaccion entre costo de traslado y
grupo fue significativa, F(1,3)=5.66, p=0.02 (ver Figura 19). Las interacciones entre parche
y grupo, F(1,3)=1.97, p=0.16 y entre costo y parche no, F(1,3)=0.119, p=0.731. La

interaccion entre todos los factores fue significativa, F(1,3)=8.31, p<0.01. Esto s¢ debe a

que ¢l efecto del grupo es mas marcado cuando el costo de traslado es alto y cuando el

parche es pobre.
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Figura 23. GUT promedio en cada una de las fases en el a) grupo 1 y b) ¢l
grupo 2.

En la Figura 24, se pueden apreciar los efectos del costo de traslado, ¢l parche y el
grupo sobre el tiempo de permanencia. En este caso, tanto ¢l costo de traslado como el
parche tuvieron efectos sobre la variable, siendo ¢ste significativamente mayor cuando el
costo de traslado fue 160, F(1,3)=156.03, p<0.01, y cuando se trataba del parche rico,
F(1,3)=691.89, p<0.01(ver Figura 23). El grupo también tuvo efectos significativos,
F(1,3)=8.45, p<0.01: al igual que cn ¢l caso del GUT, la exposicion inicial al CT160 dio
lugar a tiempos de permanencia mas bajos. La interaccion entre costo de traslado y grupo
fue significativa, F(1,3)=7.59, p<0.01. Las interacciones entre parche y grupo, F(1,3)=0.43,

p=0.51 y entre costo y parche no, F(1,3)=0.57 p=0.45. La interaccién entre todos los
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factores fue significativa, F(1,3)=8.56, p<0.01. Esto se debe principalmente a que el efecto

del grupo es mas marcado cuando el costo de traslado es alto (ver Figura 25).
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Figura 24. Tiempo de permanencia promedio en cada una de las fases en el
a) grupo 1 y b} el grupo 2.



Efecto del costo de traslado y nimero de alternativas 74

400 -

35
350 ,
o 3l 30 b)
' 25
= 250 Y
2 200 g 0"
E , ———G1 E 15 . ——Gi
3 150 g
= - 10
100 - ---e--- G2 ------ G2
50 5 -
40 160 40 160
cr T
300 -
250 - o)
= 200
Q
2 350
g ——a1
F 100
---e--- G2
50 -
|
40 160

Figura 25. Efectos de interaccidn entre costo de traslado y grupo para a) el
tiempo de traslado real, b) el GUT y ¢) el tiempo de permanencia

En la Figura 26, se pueden observar los cfectos del costo de traslado, el parche y el
grupo sobre ¢l nimero de presas. Tanto el costo de traslado como el parche tuvieron efectos
sobre la variable, siendo éste mayor cuando el costo de traslado fue alto, F(1,3)=137.75,
p<0.01 y cuando se trataba del parche rico, F(1,3)=6777.5 , p<0.01, como sucedid con el
tiempo de permanencia. El grupo también tuvo efectos significativos en la misma direccion
a los mencionados en ¢l caso del GUT vy el tiempo de permanencia, F(1,3)=9.91, p<0.01.
Los efectos de interaccién no fueron significativos entre costo de traslado y grupo,
F(1,3)=1.43, p=0.23, entre parche y grupo, F(1,3)=0.093, p=0.76, ni entre costo y parche,

F(1,3)=0.88 p=0.35. La interaccion entre todos los factores si lo fue (F(1,3)=9.14, p<0.01).
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Al igual que en el tiempo de permanencia, esto se debe principaimente a que el efecto del

grupo es mas marcado cuando el costo de traslado ¢s alto.
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Figura 26. Numero promedio de presas por visita en cada una de las fases en
el a) grupe 1 y b) el grupo 2.

Visitas perdidas. Por 1itimo, se analizaron aquellos casos en los que los animales
perdian visitas debido a los limites de disponibilidad limitada impuestos en el
procedimiento de este experimento, especificamente a aquel que mantenia disponible al
parche solo durante 20 s, después de haber sido presentado, ya que fue debido a este limite

que los animales perdieron visitas. Aunque el porcentaje de parche perdidos a lo largo de
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todo el experimento no fue grande (8.6 %), se encontré que los animales perdieron mas
visitas al parche pobre que al rico. Este efecto fue mas marcado en el grupo 2 (que se
expuso inicialmente al CT160) e incluso llegd a incrementarse en dicho grupo durante la
fase 2 (Figura 27). Este hallazgo sugiere que el limite en el programa pudo funcionar para
los animales como una estrategia de rechazo de la alternativa presentada. Cabe mencionar
también, que el porcentaje de parches perdidos disminuyo6 en los dos grupos de una fase a

la otra (Grupo 1-fase 1 11.5%, Grupo I-fase 2 4.6%, Grupo 2- fase 1 12.2% y Grupo 2-fase
2 11.6%)

100 -
95 -
® 90 -
MGrupo 1
g5 - OGrupo 2
80 A y 3
1 2
Fase

Figura 27. Porcentaje de veces en las que el parche perdido fue el pobre en
los dos grupos durante las des fases (la Fase 1 en el grupo | corresponde a
costo de traslado 40 y la Fase 2 a costo [60; para el grupo 2, la Fase 1
corresponde a costo de traslado 160 y la Fase 2 a costo 40).

Discusion

Al igual que en los experimentos anteriores, el tiempo de traslado real varié en

funcion del costo de traslado, siendo mayor durante ¢l costo de traslado 160 en los dos
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grupos; sin embargo, existio un efecto del orden de presentacion de los costos de traslado
sobre esta variable, ya que la diferencia entre el tiempo de traslado en las dos fases fue
mucho mayor para el grupo que se expuso primero al costo de traslado 160. Esto pudo
deberse a que los animales del grupo 1 tuvieran altas tasas de respuesta en la primera
condicién y eso facilitara su adaptacion al intervalo grande en la segunda condicion.
Aunque esta explicacién es plausible, seria nccesario analizar las ejecuciones de los
animales en los intervalos fijos para verificarla.

Tanto el parche como el costo de traslade tuvieron los efectos esperados de acuerdo
con el TVM sobre todas las variables estudiadas. Sin embargo, el grupo, sobre ¢l cual no se
tenian predicciones precisas, tuvo efectos sobre GUT y tiempo de permanencia. En general,
en el grupo 1, en el que los animales se expusieron primero al costo de traslado bajo que al
alto, las diferencias entre una fase y otra fueron mayores que en el grupo 2. Este resultado
es interesante, ya que, teniendo en cuenta los efectos del grupo sobre el tiempo de traslado
real, podria esperarse el efecto opuesto. Sin embargo, este efecto es compatible con el
encontrado en el Experimento 1, en ¢l cual cuando los animales pasaron de una fase con un
costo de traslado alto a una fase con un costo bajo, la explotacidén de los parches disminuy®,
sin embargo, la magnitud de dicho cambio fue menor que la que se observd cuando los
sujetos pasaron por primera vez de una fase con costo bajo a una con costo alto. Estos
resultados sugieren que la explotacion de parche no se ve sélo afectada por los parametros
actuales del ambiente, sino también por la historia de reforzamiento del forrajeador. Por el
momento, no podemos dar cuenta de este efecto, sin embargo, una exploracién las
ejecuciones de los animales en los programas podria dar luces al respecto.

Una de las preguntas centrales que se abordaron en este experimento fue qué efectos

tendria sobre la explotacién de parche variar el costo de traslado sin afectar el nimero de
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oportunidades que los animales tenian de visitar los parches. Respecto a las variables
relacionadas con cxplotacién de parche, se observo que el efecto del costo de traslado se
replicd, los animales explotaron més los parches durante el costo de traslado [60 que
durante ¢l 40. Esto llevaria a pensar que los animales no son sensibles a la tasa de ganancia
global del ambiente en esta situacién, sino que responden en funcidén de variables mas
proximas como el costo de traslado. Sin embargo, para evaluar de otra manera esta
hipotesis, se compararon los resultados del grupo 1 del presente experimento con las dos
primeras fases del grupo con dos parches del Experimento 1, empleando pruebas t para
muestras independientes. Los resultados obtenidos mostraron que los animales explotaron

mas exhaustivamente los dos parches en el Experimento 1 que en el 3 durante todas las

fases (ver Tabla 6).
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Tabla 6. Descripcion del analisis de medias comparando el experimento 1 y 3
para las distintas variables en los dos costos y parches cmpleados.

Variable CT  Parche Exp. Media DE gl. t p
1 294 12.63
0 Rico 3 291'.62 818 102,52 397 <O
Pobre : 26.88 8.16 75.52 441 <01
= o
0 Rico ? i?;g 285.'5191 63.31 712 <01
Pobre 3 32:28 9.'49 112.87 5.5 <01
. 1 331.29 89.42
“ Rico :;’ ﬁgg? zz?i 118 438 <01
Tiempo de Pobre 3 gg35  4gge 103 63 <O
ermanencia ) .
P - Rico % ggzzg 4%76%8 90.19 576 <0l
Pobre 3 182:34 69.é8 91.94 919 <01
1 13.8 1.58
0 Rico i’ 15-0273 (1)33 64.2 506 <01
_ Pobre ? 127:: 9175 ; ? ; 118 547 <01
- Rico 3 13:42 1:52 118 594 <01
Pobre ; ig; é;g 118 517 <01

De acuerdo con estos resultados, podria afirmarse que, st bien en el Experimento 3
se replica el efecto del costo de traslado, el criterio de finalizacion empleado si afecto la
explotacion de los parches. Estos resultados deben ser tomados con cautela, debido a que la
comparacion entre los dos experimentos podria no ser la mas adecuada, sin embargo, los

efectos encontrados son sistematicos y merecen consideracion.
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Si bien no es posible responder nuestra pregunta de manera definitiva con los datos
obtenidos, los resultados sugieren que la conducta de los animales al interior de los parches
se ve afectada tanto por variables molares como la ganancia del habitat, como por factorcs
proximales como ¢l costo de traslado.

Por ultimo, en este experimento, se encontrd que implementar un procedimicnto de
disponibilidad limitada en el ingreso a los parches pudo fungir como rechazo de los
parches. Esta conclusion se basa en los resultados presentados en la Figura 26, en la cual
puede observarse que los animales perdieron mas ensayos cuando el parche presentado fue
pobre que cuando cste fue rico. Este resultado sugiere que en experimentos posteriores
pudiera incluirse este limite dentro del procedimiento con ¢l fin de explorar el efecto del

costo de traslado sobre el rechazo, el cual no puede observarse en este experimento ya que

los datos son insuficientes.
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DISCUSION GENERAL

En primer lugar, es importante resaltar que nuestra preparacion experimental
garantizoé que los supuestos basicos del TVM se cumplieran. A saber, 1) los costos de
traslado y el componente de busqueda al interior de cada parche fueron mutuamente
excluyentes, 2) se simulo el agotamiento con un programa que puede ser descrito por una
funcidén negativamente acelerada (ver Anexo 16), 3) los parches se encontraron de forma
secuencial y aleatoria, 4) se observé la conducta en estado estable de manera que se
garantizé que los animales tuvieran completa informacion sobre la situacion de forrajeo y
5) los animales pudieron abandonar los parches en cualquier momento. También cabe
seflalar que los animales tuvieron un buen ajuste a los intervalos programados en el costo
de traslado. Teniendo esto en cuenta es posible afirmar que nuestra preparacion
experimental simuld exitosamente una situacidn de forrajeo con parches y, en esta medida,
es una buena preparacion para estudiar los fenémenos de forrajeo.

A efecto de organizar la discusion de los resultados encontrados, las implicaciones

de estos seran analizadas en relacién a: 1) el cfecto del costo de traslado, 2) el efecto del

numero de parches.

Efecto del costo de traslado

Respecto al TVM, las principales predicciones fueron corroboradas. El efecto del
costo de traslado se replicéd en todos los experimentos. Los animales permanecieron mas
tiempo, obtuvieron mas presas y tuvieron mayores GUTs cuando se expusieron al costo de

traslado largo en comparacion con el corto. También se replico el efecto del tipo de parche,
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ya que la explotacion al interior de los parches correlaciond positivamente con su funcion
de ganancia. Dichos efectos fueron consistentes entre grupos y entre sujetos, y la

variabilidad en cada una de las medidas fue pequeiia.

La idea sobre la que reposa la prediccion del TVM respecto al efecto del costo de

traslado es que los animales deben obtener la mayor cantidad de energia posible

incurriendo en la menor cantidad de costos. Con un costo de traslado bajo, los animales
pueden optimizar sus ganancias explotando los parches durante un periodo de tiempo corto,
mientras que su tasa de agotamiento es baja, ¢ incrementando el nimero de visitas que
rcalizan a parches nucvos. Por cl contrario, cuando el costo de traslado c¢s alto, para
optimizar los animales deben permanecer un mayor tiempo cxplotando los parches. A largo
plazo, un costo de traslado alto disminuye la cantidad de oportunidades que tienen los
animales de visitar parches nuevos. De acuerdo con esto, en el caso en el que el costo de
traslado no afectara la tasa de ganancia a largo plazo en el ambiente no deberia afectar
tampoco la explotacion de parche.

En el Experimento 3 se permitié a los animales realizar cuatro visitas por sesion a
cada parche independientemente de! costo de traslado, mientras que en los experimento | y
2 el mimero de visitas a cada parche dependia del tiempo de permanencia en los parches y
del costo de traslado empleado. En ¢l experimento 1, por ejemplo, ¢l nimero de visitas
durante ¢l costo de traslado corto fue de alrededor del doble del nimero de visitas durante
el costo largo; en las fases con costo de traslado 40 el promedio de visitas por sesion fue de
10.5 y el promedio del nimero maximo de visitas que hicieron los sujetos en una sesion fue
de 14.8; en las fases con costo de traslado 160 el promedio de visitas fue de 5.5 y el

maximo de 7.8. Teniendo en cuenta lo anterior, en el Experimento 3, en el cual el nimero



Efecto del costo de traslado y niimero de alternativas 83

de oportunidades de visitar cada parche no dependio del costo de traslado, ¢l TVM
predeciria que la explotacion de los parches fuera similar entre fases.

Con relacion a esta cuestién, se obtuvieron dos resultados principales en el
Experimento 3. Primero, la explotacion en los parches varié entre fases en funcion del
costo de traslado, Segundo, la explotacion de los parches durante este experimento fue
menos exhaustiva que en el Experimento 1 (Tabla 6), donde las ganancias globales, en
términos de presas totales por sesion, fueron mayores {en el Experimento 3 los animales
obtuvieron mas o menos la misma cantidad de presas que las que se obtuvieron en el
Expcrimento 1 en las fases con costo de traslado 160).

Esta evidencia pone sobre la mesa la cuestion de qué tipo de factores de la situacion
controlan la conducta de los animales en el parche. Por un lado, contrapone los supuestos
de optimizacién de la ecologia conductual y la psicologia, ya que la primera privilegia
explicaciones de la conducta relacionadas con la funcionalidad (en términos evolutivos) y
la segunda explicaciones relacionadas con factores causales, relacionados con los procesos
y mecanismos que conllevan un resultado particular. Por otro lado, plantea el debate entre
si los individuos responden exclusivamente a factores moleculares del ambientes o si son
sensibles a variables de tipo molar.

Respecto al primer punto, se ha propuesto que las explicaciones psicologicas
permiten entender los mecanismos mediante los cuales los animales forrajean, mientras que
las explicaciones ecolégicas proveen una justificacion evolutiva de los mecanismos
descritos por los psicologos (Shettleworth, 1987). De esta manera, las leyes que gobiernan
la conducta pueden explicarse a partir de las condiciones bajo las cuales una especie
evoluciond, y ¢l comportamiento de los organismos en una situacién de forrajeo puede ser

explicado a partir de mecanismos psicologicos.
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Respecto al segundo, no es posible llegar a una postura conciliadora, ya que como
Baum senala (2004), la perspectiva molecular y la perspectiva molecular no son diferentes
teorias acerca de la conducta, ni dos teorias que compitan por la mejor explicacion de un
fenémeno, sino que son lo que ¢l denomina, un choque de paradigmas, dos formas de
concebir la conducta, mas que una forma de explicarla.

En general, se ha encontrado evidencia de que la conducta de los animales se ajusta
tanto a parametros moleculares como a parametros molares, sin embargo, desde el punto de
un molecularista, cuando los animales se ajustan a variables de tipo molar, lo hacen por
medio de mecanismos moleculares; para un molarista, las respucstas de los organismos a
parametros locales del ambiente estan en funcion de su ajuste a variables molares.

En este contexto, los resultados del experimento 3 podrian inicialmente explicarse
aludiendo a factores moleculares, considerando que los animales siguen un mecanismo de
acuerdo con el cual los animales ajustan la explotacion de un parche de acuerdo con el
tamafio del intervalo que precede al ingreso al parche, independientemente de si éste afecta
su tasa de ganancia global. Esta propuesta seria congruente con los resultados reportados
con Cuthill, Kacelnik, Krebs, Haccou ¢ Iwasa (1990) en los cuales los animales
experimentaban los dos costos de traslado empleados en el experimento aleatoriamente
durante las sesiones.

En nuestro experimento los costos de traslado fueron presentados en fases
independientes, de manera que no es posible verificar si la explotacion de los parches se
modifica de acuerdo con el intervalo inmediatamente anterior. Sin embargo, si este fuera el
caso, cabria esperar entonces que los cambios en la explotacién se apreciaran
tempranamente cn cada una de las fases. La Figura 27 presenta el tiempo de traslado real, el

GUT, el tiempo de permanencia y el nimero de presas promedio obtenido por los sujetos
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de los grupos con dos y tres parches del Experimento 1 durante las diez primeras y 30
ultimas visitas a cada parche en cada fase. En ésta se puede apreciar que durante las
primeras visitas de cada fase ya es posible observar el cambio en cada una de las medidas
respecto a las ultimas visitas de la fase anterior, lo cual confirma que los animales

modificaron su ejecucion al interior de los parches rapidamente.
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Figura 27. Tiempo de traslado, GUT, tiempo de permanencia y presas
durante las diez primeras visitas y 0ltimas 30 visitas a cada parche de los
grupos con dos y tres parches del Experimento 1.
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A nuestro entender, cstos resultados apoyan la idea de que el costo de traslado

afecta la explotacién de un parche debido no a factores molares, sino a variables de tipo
molecular,

~ Una posibilidad a considerar al respecto es la propuesta de la hipotesis de la
ra-cionalidad ecologica (Stephens y Dunlap, 2009). Como se menciond anteriormente, dicha
hipotesis fue formulada para dar cuenta de las diferencias entre los resultados obtenidos en
los experimentos que simulan una situacién de parche y los obtenidos en estudios de
autocontrol. De acuerdo con esa hipotesis, el tipo de decision implicada en las dos
situaciones es andlogo y el tipo de estrategia que usan los amimales es la misma, sin
embargo, ¢sta da lugar a resultados dptimos en la situacion de parche, ya que se trata de una
situacion que es mas parecida al tipo de elecciones que realizan los animales en su
ambiente natural, pero conlleva resultados sub-6ptimos en los procedimientos de
autocontrol, al ser este tipo de situaciones menos frecuentes en la naturaleza. Sien el curso
de la evolucion la preferencia por demoras cortas llevd a una mayor eficacia biolégica,
entonces los animales pueden usar una estrategia “impulsiva” como una regla simple de
decision.

Para comparar la situacion de autocontrol y la de parche, la hipotesis de la
racionalidad ecoldgica considera que en la situacion de parche, después de cada presa el
animal debe ¢legir entre un nuevo reforzador con una demora corta permaneciendo en ¢l
parche y uno con una demora larga, abandonando y trasladindose a otro parche.
Analizando de esta manera el procedimiento empleado en nuestro estudio, deberiamos

considerar que el momento critico para abandonar un parche es aquel en el que el intervalo

entre una presa y la siguiente es mayor que el intervalo programado en el costo de traslado.
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Al respecto, en la Tabla 7 se presentan los valores de cada uno de los intervalos

programados para la obtencion de cada reforzador en cada uno de los parches.

Tabla 7. Valores de los programas de intervalo progresivo empleado en cada
uno de los parches.

Presa P. Rico P. Intermedio  P. Pobre
1 2 6 10
2 3 8 15
3 3 11 23
4 4 16 34
5 5 21 51%
6 ) 29 T6**
7 8 41* 114
8 10 56 171
9 12 TI%%

10 15 105
11 19 145
12 23 199
13 29

14 36*

15 45

16 57

17 T1%**

18 89

19 111

20 139

2] 173

*Intervalo correspondiente al nimero promedio de presas obtenido por los
sujetos del Experimento 1 durante el costo de trasiado 40.

**Intcrvalo correspondiente al numero promedio de presas obtenido por los
sujetos del Experimento 1 durante el costo de traslado 160.

De acuerdo con los valores presentados en la Tabla 7, se esperaria que los animales
en ¢l ambiente con costo de traslado 40 abandonaran el parche rico después de obtener la

presa 14, cl parche intermedio alrededor de la presa 7 y el parche pobre después de la presa
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4. Durante las condiciones con costo de traslado 160, los animales deberian abandonar el
parche rico después de la presa 20, el parche intermedio después de la presa 12 y el parche
pobre después de la presa 8. En la Tabla 7 también se sefialan con asterisco el numero
promedio de presas obtenido por los sujetos del Experimento 1 en las dos condiciones, y sc
puede corroborar que los animales se ajustan muy bien a dicha predicciéon durante la
condicién con costo de traslado corto. En el ambiente con costo de traslado alto 160, los
animales obtuvieron entre 2 y 4 presas menos de lo esperado, sin embargo, el intervalo
asociado al niimero promedio de presas obtenido en esta condicion fue similar en los dos
parches, lo cual sugeriria una regla de abandono similar en los tres parches.

Una posible explicacion a los resultados presentados, es que en los ambientes con
costo de traslado largo, los animales fueron e¢xpuestos de facto a intervalos mas grandes
durante el costo de traslado y en el parche que en las fases con costo de traslado corto. Las
leyes de la psicofisica explicarian este resultado aludiendo a una estimacion menos precisa
de la magnitud mayor, en este caso ¢l costo de traslado alto. (Kacelnik y Brito, 1998).

Otra posible explicacion seria que a medida que las presas son obtenidas, la
diferencia entre el intervalo programado para la obtencion de éstas y el intervalo realmente
obtenido se incrementa. De esta forma, si los animales siguieran una estrategia de
“impulsividad”!, el momento de abandono deberia ser anterior al mencionado
anteriormente. Los resultados reportados en este documento no permiten contrastar estas

dos hipétesis, por lo que seria necesario realizar otros andlisis y manipulaciones en

momentos ulteriores.

1 . . . . ess . .
La estrategia “impulsiva” consistiria en preferir demoras cortas sobre demoras largas y se asume que dicha
estrategia ha sido favorecida por la seleccion natural.
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Otra alternativa actualmente disponible para dar razon del efecto del costo de
traslado es la hipdtesis de la reduceidn de la demora (DRH). Aunque como ya se ha
seflalado esta hipdtesis no fue disciiada para dar cuenta de la ejecucion de los animales en
situaciones de busqueda de alimento, se ha propuesto que el costo de traslado y los
programas dispuestos en los parches, podrian ser andlogos a los eslabones iniciales y
finales de un programa concurrente encadenado (Fantino y Abarca, 1985). En una
simulacidn operante de forrajeo con parches, la DRH predeciria que el incrementar el costo
de traslado llevaria a que los animales fueran menos sensibles a las diferencias entre
altcrnativas, lo cual seria consistente con la prediccidn del TVM segun la cual dicho
incremento conllevarian una menor selectividad del animal, en el sentido de que el animal
permaneceria durante mas tiempo en los parches. Sin embargo, aunque las predicciones de
los dos modelos en general son similares, los supuestos de ambos son diferentes, Mientras
que el TVM supornie que los amimales en esta situacion estan respondiendo en funcion de la
tasa de ganancia a largo plazo en el ambiente, la DRH supone que la ejecucion de los
animales se explica a partir del valor reforzante de los estimulos asociados a la mayor
reduccion de la demora del reforzador.

Para el caso de nuestro experimento, la DRH predeciria que la explotacion de los
parches se veria afectada por el costo de traslado, lo que en efecto ocurre, mientras que de

acuerdo con el TVM dicho efecto no deberia observarse.

Efecto del niimero de parches
En cuanto a la pregunta de si la conducta de forrajeo se ve afectada por el nimero
de alternativas, la presencia del parche intermedio no parecid afectar la explotacion de los

demas parches en la manipulacion entre sujetos (Experimento 1). Sin embargo, la
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introduccion de una tercera alternativa si tuvo efectos en la manipulacion intra-sujetos
(Experimento 2). En ese caso, se encontréo que la presentacion simultanca de los tres
parches, después de haber expucsto a los sujetos a las combinaciones binarias dc estos,
produjo un incremento en la explotacion del parche pobre. En el parche rico, la tercera
alternativa ne tuvo efectos cuando el costo de traslado fue alto y tuvo poco efecto cuando el
costo de traslado fue bajo. Este efecto diferencial sobre los parches conllevo un decremento
en la preferencia relativa del parche rico respecto al pobre.

Respecto al efecto del nimero de alternativas, estudios realizados en ¢l area de
cleccion dependiente del contexto han sefialado que la preferencia de los animales por una
alternativa respecto a otra, no se ve afectada por la introduccion de una tercera, siempre que
¢ésta sea de menor valor que las dos primeras (Bateson, 2002; Shuck-Paim y Kacelnik,
2009), mientras que Fantino y Dunn (1983) encontraron que la adicion de una tercera
alternativa hizo que la preferencia de los animales por las demas se modificara, aun cuando
se tratara de un alternativa de menor valor que las presentadas inicialmente. De acuerdo con
Fantino y Abarca (1985), el efecto de introducir una tercera alternativa seria similar al de
disminuir la riqueza del habitat, lo que en nuestro experimento se traduciria en una mayor
explotacion de los parche. En términos generales, los efectos encontrados en nuestro
experimento sobre el parche pobre son en esta direccion.

A pesar de que nuestro procedimiento fue desarrollade en el marco de los modelos
de presa, sin contemplar la aceptacion o el rechazo de parche cuando éste se presentaba,
nuestros resultados parecieron ser consistentes con las predicciones del modelo presa-
parche, segin el cual los cambios en la riqueza del habitat afectan la eleccion del parche
pobre pero no la del parche rico. En el Experimento | se observo que el costo de traslado

afectd proporcionalmente mas al parche pobre que al rico. En el Experimento 2 se encontrd
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que los efectos de la adicién de una tercera alternativa fueron mas marcados en el parche
pobre que en el parche rico. Y por ultimo, en el Experimento 3 los animales rechazaron mas
parches pobres que parches ricos. Al respecto el modelo predice que los animales no
deberian aceptar el parche pobre cuando los costos de traslado son bajos y deberian
aceptarlo progresivamente mas con ¢l incremento en los costos de traslado, mientras que la
aceptacion del parche rico no deberia afectarse. Con relacion a esto, en la Figura 24 es
posible observar que los animales del Experimento 3 tendieron a perder mas oportunidades
de visitar el parche durante el costo de traslado alto que en el bajo, aunque esto parece
intcractuar con la experiencia de los animales en el procedimiento ya que el porcentaje de
parches rechazado tendié a disminuir a lo largo del experimento. En general, esta evidencia
concordaria con las predicciones del modelo basado en la TFO, pero no con las
predicciones basadas en la hipdtesis de la racionalidad ecolégica, ya que una vez el parche
pobre es presentado, la siguiente presa disponible aceptandolo tendria una demora de 10
segundos y mientras que rechazarlo impondria una demora minima de 40 segundos a la

siguiente presa. La prediccion general de la DRH en este caso no seria contraria con la

basada en la TFO.
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Figura 28. Tiempo de traslado para cada sujeto del Experimento 1 en cada

una de las fases. Los sujetos R7 y R9 corresponden al grupo 1, los sujetos
R11-R14 al grupo 2.
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Figura 29. Numero total de presas por sesién para cada sujeto  del
Experimento 1 en cada una de las fases. Los sujetos R7 y R9 corresponden al
grupo 1, los sujetos R11-R14 al grupo 2.
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Figura 30. GUT para cada sujeto del Experimento | en cada una de las fases.
Los sujetos R7 y R9 corresponden al grupo 1, los sujetos R11-R14 al grupo
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Figura 31. Tiempo de permanencia para cada sujeto del Experimento 1 en

cada una de las fases. Los sujetos R7 y R9 corresponden al grupo 1, los
sujetos R11-R14 al grupo 2.
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Figura 32, Numero de presas por visita para cada sujeto del Experimento 1
en cada una de las fases. Los sujetos R7 y R9 corresponden al grupo 1, los

sujetos R11-R14 al grupo 2.
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Figura 33. Tiempo de traslado para cada sujeto del Experimento 2 en cada
una de las fases. Los sujetos R15- R17 corresponden al grupo con costo de
traslado 40 y los sujetos R18-R20 al grupo con costo 160.
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Experimento 2 en cada una de las fases. Los sujetos R15- R17 corresponden
al grupo con costo de traslado 40 y los sujetos R18-R20 al grupo con costo

160.



Tiempo (s.}

Efecto del costo de traslado y nimero de alternativas 106

Tiempo (s.}

Tiempo (s.)

ANEXO 8
70 R15 90 4 R18
60 - 80
70
50 }
_60 {{
40 1 . bo ]
®P.Rico 2 M P.Rico
] E40
30 OP.Interm -::‘ O P.interm
30
20 OP.Pobre OP.Pobre
20 -
10 -
10 -
0 e B e ~ddey 0 . ... 4 v o Ve by
1{R-P) 2(P-}} 3{R-l) 4(R-I-P} 1{R-P) 2(P- 3{R) 4(R-P)
Fase {Parches) Fase {Parches)
70 - R16 %0 - R19
70 }
50 o0
40 4. T
B P.Rico 2 M P.Rico
Ea0 -
%0 OF.Interm 2 O P.Interm
0 -
20 - OP.Pobre OP.Pobre
20 -
10 - 10
0 -+m Ll ). R S, oMLl . .5 %
L{R-P) 2{P1} 3(R-) 4(R-I-P) 1(R-P) 2(P-I} 3(R-N) 4(RI-P)
Fase (Parches) Fase {Parches)
70 + R17 90 - R20
60 - { 80 -
70 A
50 T f
_60
2 ol
# P.Rico g B P Rico
E40
30 OP.Interm ..‘=-' OP.Interm
30
20 1 OP.Pobre DP.Pobre
20
10
10 -
g - | 1 1~ .. o - SR RV T W

1{R-P) 2(P1) 3{R-) 4(R-I-P)

Fase (Parches)

1{R-P) 2(P-) 3(R-I} 4(R-1P)
Fase (Parches)

Figura 35. GUT para cada sujeto del Experimento 2 en cada una de las fases.
Los sujetos R15- R17 corresponden al grupo con costo de traslado 40 y los
sujetos R18-R20 al grupo con costo 160.



500 -
450 -
400 -
350 -

#300 -

8250

§200

=
150 -
100 -
50 -

500
450 -
400
350 -

@300 -

8250

=
150
100 -
50 -

1{R-P)

500 -
450 -
400 -
350 -

©300

8750 -

Ezoo

=
150 -
100 -

50 -

1(R-P)

1{R-P)

Efecto del costo de traslado y niimero de alternativas 107

ANEXQ 9
R15 600 -
500
400
A
BP. Rico 8_300
. £
Op. Interm &
= 200
OP. Pobre
100 -
T e 0 .
2(P-)  3(R-) 4(R-I-P)
Fase (Parches)
R16 600
500
__400
“
HP. Rico §_300 i
aP. Interm 2
" 200 -
OP. Pabre
100
: -~ S 0 4
2(P-]  3(RN) 4(R1-P)
Fase {Parches)
R17 600 -
500
_400 -
v
WP, Rico ésoo .
@
OP. Interm =
200
QP. Pobre
100 -
% 5 T — I 0 -
2{P1)  3(R-) 4(R-I-P)

Fase (Parches)

R18
- WP Rico
OP. Interm
GP. Pobre
, TR
1{R-P)  2(P4) 3(R-I} 4(RIP}
Fase {Parches)
R19
WP, Rico
OP. Interm
OFf. Pobre
. b b L
T(R-P}  Z(P)  3(RN 4(RIP)
Fase {Parches)
R20
HP. Rico
8P, Interm
oe pobre
T Henpod yre ¥ ]
1{R-P)  2(P-] 3(R-l} 4{RI-P)

Fase (Parches)

Figura 36. Tiempo de permanencia para cada sujeto del Experimento 2 en
cada una de las fases. Los sujetos R15- R17 corresponden al grupo con costo
de traslado 40 y los sujetos R18-R20 al grupo con costo 160,



Efecto del costo de traslado y namero de alternativas 108

Fase {Parches)

ANEXO 10
16 R15 18 - R18
14 - 16 -
- 12 - i4 -
& ] 12
¥ 10 - @
a 20 -
S 3. BP. Rico 3 HP. Rico
2 o g -
g 5 OF. Interm o DP. Interm
E £ 6.
Z OFP. Pobre =z A DP. Pobre
2 2
0 " ¥ 1 o+l Lil el . Loy
1(R-P}  2(P-H 3(R-) 4(RP) 1{R-P) 2{P-) 3(Rl) 4{R-I-P}
Fase {Parches) Fase (Parches)
16 - R16 18 R19
14 - 16 -
» 12 N 14 -
-3
¥ 10 §12-
- g - WP, Rico 3 WP Rico
g e g
E & OP. Interm g gP. Interm
- k= 6 -
z . OP. Pobre z . 0P Pobre
0 ¥ ¥ S D - el b b d i el any
1(R-P)  2{P-H 3(RI) 4(R-P) 1(R-P]  2{(P-}  3(R-l) 4{R-I-P}
Fase (Parches) Fase (Parches)
16 R17 18 - R20
14 - 16 -
. 12 . 14
3 312 .
B0 4
10 .
S g |F. Rico § ®P. Rico
e = 8
E 6 OP. Interm E . OP. Interm
=1 =] )
Z 4 ap, Pabre z s OFP. Pobre
2 ﬂ 2
0 Al AL R ) o - : . L B
1(R-P)  2(P-N  3(R1) 4(R-LP) 1(R-P)  2{P-) 3{R1) 4{RIP)

Fase (Parches)

Figura 37. Namero de presas por visita para cada sujeto del Experimento 2 en cada una de
las fases. Los sujetos R15- R17 corresponden al grupo con costo de traslado 40 y los
sujetos R18-R20 al grupo con costo 160.
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Figura 38. Tiempo de traslado para cada sujeto del Experimento 3 en cada una de las fases.
Los sujetos R21 y R22 corresponden al grupo 1 y los sujetos R23 y R24 al grupo 2.
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Figura 39. Numero total de presas por sesion para cada sujeto del Experimento 3 en cada
una de las fases. Los sujetos R21 y R22 corresponden al grupo 1 y los sujetos R23 y R24 al

grupo 2.
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Figura 40. GUT para cada sujeto del Experimento 3 en cada una de las fases. Los sujetos
R21 y R22 corresponden al grupo 1y los sujetos R23 y R24 al grupo 2.
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ANEXO 14
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Figura 41. Tiempo de permanencia para cada sujeto del Experimento 3 en cada una de las
fases. Los sujetos R21 y R22 corresponden al grupo 1 v los sujetos R23 y R24 al grupo 2.
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Figura 42. Numero de presas por visita para cada sujeto Experimento 3 en cada una de las
fases. Los sujetos R21 y R22 corresponden al grupo 1 y los sujetos R23 y R24 al grupo 2.

1 {40)

Efecto del costo de traslado y niimero de alternativas 113

1)

ANEXQO 15

R21

WP, Rico

aP. Pobre

2 (160)
Fase [CT)

R23

HP. Rico

CIP. Pobre

1 {160}

2 (40)
Fase (CT)

Nomero de presas

Nimera de presas

14

1]

12

10

HP. Rico

aP. Pobre

1(40) 2 {160)
Fase {CT)

M P. Rico

aP. Pobre

1(160)
Fase {CT)

2 (40)



Efecto del costo de trasiado y nimero de alternativas 114

ANEXO 16
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Figura 43. Funciones de ganancia de cada uno de los parches empleados. Se calcularon a
partir de los datos del a) grupo con dos parches y b) el grupo con tres parches del
Experimento 1, durante la etapa de pre-exposicidn a los programas en ¢l entrenamiento.



