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Resumen

Estudios previos de forrajeo colectivo sugieren que la estrategia de parasitar ocurre en una alta proporcién
porque podria conllevar a un menor desgaste energético; este desgaste ha sido evaluado considerando la
distancia a la cual se ubican los sujetos respecto del centro del area de busqueda. Este trabajo evalud, en
condiciones de laboratorio, la relacion entre la adquisicién de estrategias y la longitud de los recorridos
realizados por ratas macho expuestas a una situaciéon colectiva de bisqueda de alimento. Seis grupos
fueron expuestos a diferentes tipos de alimento: semillas o pellets. Al contrastar los recorridos de los
sujetos en funcién del tipo de alimento, se observé que los grupos expuestos a semillas hicieron recorridos
mas cortos. En la comparacion de recorridos realizados por sujetos que emplean una estrategia diferente
se apreciaron recorridos significativamente mds cortos para los productores, lo cual podria implicar que
los recorridos de los productores son mas directos y eficientes para conseguir alimento. Una simplificacion
de la funcién de Newell & Rosenbloom (1981) fue utilizada para mostrar el estado estable de los
recorridos (curva de aprendizaje).

Palabras clave: forrajeo colectivo, estrategias, recorvido, curva de aprendizaye.

Abstract

Previous research on collective foraging suggest that scrounging strategy is present at high level because it
entails a low expenditure of energy; this expenditure has been evaluated in function of the distance in
which were located the subject with respect to center of searching area. The present study evaluated in a
laboratory situation, the relationship between the acquisition of strategies and the length of traveling of
male rats exposed to a collective foraging situation. Six groups were exposed to different kind of food:
seeds vs pellets. A comparison between the traveling as a function of kind of food shows that the
traveling was shorter to seeds groups. A comparison between the traveling in subjects that used different
strategy shows that it was shorter in producers, which can imply that in producers travels are direct and
efficient. An oversimplification of Newell & Rosenbloom (1981) was used to show the steady state
(learning curve).

Keywords: collective foraging, strategies, traveling, learning curve.
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En numerosos trabajos empiricos se ha observado que algunas especies animales se agrupan para
la busqueda, seleccién y consumo de alimento, pues el desplegar este patron de forrajeo de manera
colectiva les ofrece ventajas tales como menor riesgo predatorio y mayor tasa de encuentro con recursos,
entre otras. Las especies mas estudiadas han sido principalmente aves como: finches (Beauchamp, 2001;
Giraldeau, Soos y Beauchamp, 1994), juncos (Caraco, 1981), palomas (Cabrera, Duran y Nieto, 2006 a y
b); aunque también se han estudiado peces (Kim y Grant, 2007), babuinos (King, Isaac y Cowlishaw,
2009), y recientemente algunos trabajos han empleado grupos de ratas (Tan y Hackenberg, 2012; Tan,
Sosa, Talbot, Berg, Eversz y Hackenberg, 2014).

En estas situaciones de forrajeo colectivo, con frecuencia se aprecia un juego de papeles entre los
individuos de un grupo conocido como Productor-Parasito (Barnard y Sibly, 1981; Clark y Mangel, 1986).
De acuerdo con algunos trabajos, para que este tipo de juego de roles sea observado es necesario que el
alimento disponible en las parcelas no se agote demasiado ripido, porque se evitaria con ello el
parasitismo, ni tampoco el agotamiento sea demasiado lento, debido a que cuando eso ocurre se
despliegan otro tipo de dinamicas de alimentacién mas relacionado con defensa de recursos (Hirsch,
2007). Cuando la velocidad de consumo del alimento disponible en las parcelas permite la dindmica
Productor-Parasito, un grupo de individuos explora un ambiente en el cual se encuentran disponibles
vatrios puntos de alimentacién (parcelas); si un sujeto descubre una parcela, entonces suele ser el primero
en aprovechar su alimento, a dicha respuesta se le conoce como produccidn; por otro lado, si un sujeto
consume el alimento descubierto por otro, a esa respuesta se le conoce como parasitar.

De ese modo, los miembros de un grupo utilizan una de dos posibles respuestas “mutuamente
excluyentes” para obtener su alimento (Coolen, Giraldeau y Lavoie, 2001; Wu y Giraldeau, 2005). Ambas
respuestas son consideradas excluyentes, dado que por cada parcela solo un sujeto puede realizar la
respuesta de produccién; en tanto, el resto de sujetos del grupo Gnicamente podtia aprovechar esa parcela
parasitando. En otro momento, un sujeto diferente puede producir otra parcela. De acuerdo con lo
anterior, la preferencia individual de ¢dmo obtener alimento (qué morfologia emplear producir vs parasitar),
puede inferirse con base en la proporcion de uso de cada tipo de respuesta (Katsnelson, Motro, Feldman y
Lotem, 2008).

Los sujetos que emplean en mayor proporcion respuestas de produccién a lo largo de un periodo
—siguen una estrategia de producir; por otro lado, los sujetos que emplean en mayor proporcion respuestas de
parasitar—siguen estrategia de parasitar. De acuerdo con la literatura disponible, a cada estrategia se le asocia
con una serie de particularidades que promueven su adquisicién y mantenimiento. En el caso de la
estrategia de producir, se ha observado que cuando el alimento se encuentra fraccionado en varias
unidades, los sujetos que producen tienen un consumo exclusivo de una parte del mismo. Es decir,
consumen el alimento disponible en la parcela en ausencia de competencia, hasta antes del arribo de otros
competidores. A ese periodo de consumo exclusivo se le conoce como ventaja de produccion (Rita, Ranta
y Peuhkuri, 1997; Vickery et al., 1991) ademas de un mayor grado de independencia de ganancias respecto
a las estrategias jugadas por otros miembros del grupo (Giraldeau y Caraco, 2000), y menor tiempo
requerido para la explotaciéon de recursos a partir de su descubrimiento, es decir, mayor eficiencia
(Beauchamp, 2006; Coolen, 2002). En cambio, siguiendo una estrategia de parasitar los sujetos tienen un
consumo mas prolongado de las parcelas visitadas (Keynan, Ridley y Lotem, 2014; Livoreil y Giraldeau,
1997), menor riesgo predatorio (Krause, 1994; Mathot y Giraldeau, 2008), y menor cantidad de intentos de
consumo fallidos, esto es, mayor eficacia en obtener alimento (Koops y Giraldeau, 1996).
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Por otra parte, aun cuando la evidencia no es clara, los resultados y las conclusiones de algunos
trabajos apuntan a que el uso de la estrategia de parasitar podria incurrir en menor desgaste energético
(recorridos mas cortos), el cual podtia influir como un factor adicional para la adquisicién de parasitar
como estrategia. A continuacién se describen brevemente tres trabajos que aportan evidencias a dicha
conclusioén.

Barta, Flynn y Giraldeau (1997) realizaron una serie de simulaciones con el fin de comparar el
lugar que preferentemente ocupan los sujetos en funcidén de la estrategia que siguen para consumir
alimento; para ello consideraron las siguientes medidas: a) la distancia respecto al centro del drea de
busqueda, b) la distancia entre vecinos y c) la proporcion de tiempo en las orillas del area de busqueda. En
lo general, los productores mostraron valores significativamente superiores a los pardsitos, en las tres
medidas; identificando que los parasitos eran encontrados principalmente en las posiciones centrales,
mientras los productores se ubicaban en posiciones mas periféricas.

En un estudio posterior Beauchamp (2008) realiz6 una serie de simulaciones con el objetivo de
evaluar explicitamente cémo ciertos factores espaciales (distancia entre parcelas) podian influir sobre el
uso de estrategias. En una de las simulaciones realizadas se comparé el nimero de pardsitos cuando los
sujetos forrajearon libremente (forma natural), contra el nimero de pardsitos cuando al agotar una parcela
los sujetos se reasignaron espacialmente de manera aleatoria en cualquier cuadrante del area de busqueda
(forma artificial). Se reporté que en las simulaciones de forrajeo libre el nimero de parasitos fue
significativamente mayor. El autor concluye que bajo condiciones de forrajeo libre es posible la auto-
organizacién de parasitar, caracterizada por una reduccion de la distancia entre individuos y del costo de

parasitar, haciendo que los intentos de dicha respuesta fuesen consumados.

Por dltimo, Flynn y Giraldeau (2001) evaluaron el perimetro formado por los miembros de
grupos de 6 integrantes que podian pertenecer a una de dos conformaciones: alto-parasitismo (1
productor y 5 parasitos) o bajo-parasitismo (2 o mas productores y el testo patasitos). En sus hallazgos
reportaron que cuando las condiciones promueven indices altos de parasitismo los sujetos se agrupan en

perimetros mas pequeflos. En el trabajo mencionado se plantea la siguiente conclusion:

“[...] los individuos que utilizan la estrategia de producir tienden a forrajear preferentemente lejos
del centro de la manada mientras aquellos que usan la estrategia de parasitar prefieren las
posiciones localizadas al centro” (p. 255).

Con base en los resultados y conclusiones presentadas podtia inferirse un menor desgaste para los
parasitos respecto de los productores; sin embargo, hasta ahora no se tiene evidencia directa para hacer tal
afirmacién. Lo anterior debido a: 1) que la literatura disponible hasta ahora es escasa, sobre todo la de tipo
experimental; 2) ademas, los trabajos realizados han utilizado la distancia respecto al centro del area de
busqueda como medida para comparar entre estrategias, la cual es una medida indirecta del recorrido. Sin
embargo, existe la posibilidad de que a pesar de alejarse mas del centro del area o grupo de bisqueda, la
locomocién de los productores sea igual o menor a la de los parasitos. Por tanto, para comparar la
longitud de los recorridos entre estrategias se requiere de una medida més directa.

Con el proposito de incrementar la evidencia sobre el tema, el presente trabajo tuvo por objetivo
realizar una comparacion entre la actividad de cada sujeto de un grupo, evaluada a partir de su transito por
diferentes ubicaciones del aparato experimental y contrastar si tal actividad es funcién de las diferentes
estrategias de obtencién de alimento bajo condiciones de laboratorio. Para ello, grupos de ratas fueron
expuestos a una tarima con varios depositos, de los cuales solo algunos pueden contener alimento; la
respuesta para acceder a los depédsitos consistié en abrir una compuerta que sell6 los mismos (una
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situacion experimental similar ha sido reportada con grupos de palomas como sujetos experimentales:

Cabrera et al.,, 2006 a y b). Ademas, diferentes grupos de ratas fueron expuestos a dos tipos de alimento;

en un caso, el alimento consistié en solo tres unidades de alimento balanceado, cada unidad podia ser

tomada por un sujeto, trasladada a algin otro lugar de la plataforma y consumida; en el otro caso, el

alimento consistié en 84 semillas de girasol, cada unidad podia ser tomada por un sujeto y consumida

cerca de la parcela, lo cual implica que mas de un sujeto podia estar al mismo tiempo en derredor de una

parcela (Alfaro, Garcfa-Leal y Cabrera, 2010).

Los dos tipos de alimento fueron utilizados dado que una serie de estudios han reportado que la
cantidad de unidades de alimento a lo interno de una parcela modula el uso de estrategias, mas parasitos
entre mas unidades de alimento (Beauchamp, 2008; Coolen, 2002). Esa manipulacién permiti6, por una
parte, variar drasticamente la cantidad de unidades de alimento al interior de una parcela manteniendo
constante su peso total y simultaneamente variar su cualidad. Lo antetrior con el objetivo de analizar si las
diferencias en los patrones colectivos de alimentacién inducidos por cada alimento propiciaban también

diferencias en los recorridos atribuibles a cada estrategia.

Para cumplir con el objetivo de realizar un registro mas directo de desplazamiento, fue registrada
la cantidad de cuadrantes recorridos por sujeto antes de una obtencién de alimento como un indicador
mas directo del degaste energético, asumiendo que es un indicador, diferente al tiempo de busqueda, del

desgaste energético.

Las preguntas centrales que guiaran la discusion son las siguientes: ¢Cudl es la relacién entre las
estrategias de obtencién y la longitud de los recorridos? ¢Dicha relacién puede ser un indicador de que las
diferentes estrategias usadas conllevan diferente desgaste energético? De existir diferencias ¢serfan
favorables para los sujetos que utilizan parasitar como parecen indicarlo las medidas espaciales de otros

estudios? ¢Qué tipo de circunstancias podrian promover el menor desgaste energético de los parasitos?
Método

Sujetos

Se emplearon veinticuatro ratas machos (Raftus norvegicus) Wistar, experimentalmente ingenuas
provenientes del Bioterio del Centro de Estudios e Investigaciones en Comportamiento (CEIC) de la
Universidad de Guadalajara. Al inicio del experimento la edad de las ratas fue de cinco a seis meses, los
cuales se mantuvieron al 80% de su peso en alimentacion libre. Para el experimento se emple6 un régimen
de economfia abierta, en el cual se complementé la cantidad de alimento ingerido por los sujetos una hora
después de finalizar su sesiéon experimental. Por tanto los sujetos tuvieron alrededor de 23 horas de
ptivacién. El ciclo de luz-obscutidad en la caja habitacién fue de 12h luz/ 12h obscuridad. Las sesiones se
llevaron a cabo durante el ciclo de luz. A los sujetos de cada tratamiento experimental les fue aplicado en
el pelaje colorante vegetal Mc Cormick®) pata su postetior identificacion.

Aparatos

El aparato experimental consistié en una tarima de madera de las siguientes dimensiones: 90 cm
de largo y 120 cm de ancho, la cual descansé sobre una base de madera de 20 cm de altura. Las orillas del
aparato fueron delimitadas por paredes de policarbonato translicido de 50 cm de altura. En la tarima
hubo 12 perforaciones circulares, cuyo didmetro fue de 9 cm; la separacién minima entre perforaciones
fue de 30 cm. Debajo de cada perforacién se colocé un depésito de plastico con una profundidad de 2 cm
(ver Figura 1). Con el proposito de controlar posibles efectos de olor del alimento sobre la busqueda se
coloc6 un doble fondo con perforaciones para permitir la liberacién de olor en todos los depédsitos (Ver

Figura 2). Ademis, cada dep6sito se cubtié con una compuerta cuadrada de 10 cm cuyo peso fue de 48 g.
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Al inicio de la sesién todas las compuertas estuvieron cerradas. Sin embargo, podian ser desplazadas, dado
que estuvieron guiadas por rieles de aluminio, de 0.5 cm de abertura y 20 cm de largo, posibilitando

acceder a los depésitos.
Situacion experimental

Las sesiones experimentales fueron realizadas en un laboratorio de 5 m x 3 m x 3 m en cuyo suelo
se coloco el aparato. Para el registro de las sesiones experimentales se empleé una camara de video,
sostenida por un arnés aéreo, ubicado a 2.5 m del suelo y que sobresalia 25 cm de la pared, de tal manera

que permiti6 la filmacién de la totalidad de la superficie del aparato.
Procedimiento

Sin un entrenamiento previo en la respuesta de desplazar las compuertas hasta dejar disponible el
depésito, los sujetos fueron asignados de manera aleatoria a uno de dos tratamientos experimentales,
conformandose tres réplicas por tratamiento. Cada una de las réplicas incluy6 cuatro individuos por grupo
(n=4 cada réplica). Para el tratamiento Sewillas los depésitos con alimento contuvieron 4 g de semillas de
girasol. Para el tratamiento Pellets los depédsitos con alimento tuvieron tres trozos de 1.33 ¢ de alimento
balanceado Purina (ver Tabla 1). La ubicacién de los depésitos con alimento —parcelas- fue la misma en
todos los grupos, las cuatro esquinas del aparato (véase Figura 1). Se llev6 a cabo una sesion experimental
por dia (cada sesién consistié de un tnico ensayo). El criterio de finalizaciéon de la sesién fue de 15
minutos, o bien, cuando se hubieran agotado todos los recursos disponibles en el aparato experimental.
De modo que el intervalo promedio entre sesiones fue de 23:00 horas o menos. Las sesiones fueron
realizadas en seis dfas consecutivos para cada grupo uno de los grupos, reportando unicamente las tltimas

cinco sesiones.

Tabla 1. Disefio del Experimento.

Tipo de alimento  Réplicas
Semillas (n=4) 3
Pellets (n=4) 3

Figura 1. Presenta el aparato utilizado en el estudio asi como sus dimensiones. Los depésitos con alimento (parcelas)
fueron ubicados en las cuatro esquinas del aparato. La rejilla trazada sobre el aparato muestra los cuadrantes
utilizados como unidad de medida del recorrido.
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Figura 2. Muestra la configuracioén de los dep6sitos con alimento. Con excepcion de que no contuvieron alimento
los depésitos sin alimento tuvieron esa misma configuracion. El doble fondo contuvo trozos de semillas y pellets.

Alimento disponible

< _——> Fondo con orificios

E j—) Doble fondo

Fragmentos con olor

Registro y Analisis de Datos

Las cinco sesiones de registro fueron video-grabadas y a posteriori se registraron los

siguientes datos:

1. Respuestas de produccion. El sujeto que abri6 la compuerta para dejar disponible el alimento de
una parcela.

2. Respuestas de parasitar. El (los) sujeto (s) que consumen el alimento de una parcela después de

que otro dejé disponible su acceso.
3. La cantidad de obtenciones que tuvo cada sujeto en relacion a los cuatro parcelas disponibles.

4. El nimero de cuadrantes recorridos por cada individuo entre obtenciones de alimento (30 cm?
cada cuadrante ver Figura 1).

5. El perimetro formado por los sujetos de un grupo. Tomando como referencia la distancia entre
todos los individuos de un grupo en el momento de descubrimiento de una parcela.

6. La distancia entre el productor y sujeto mas préoximo. La cantidad de cuadrantes entre el
productor al descubrir una parcela y el sujeto mas cercano (asumiendo que dicha cercania

favorece el parasitismo).

7. La cantidad de cuadrantes recorridos posterior al encuentro del alimento. Desplazamiento
realizado por los individuos durante la manipulacién de alimento.

Para definir la estrategia empleada por los sujetos intra-sesidn, se utilizé6 un indice denominado
como productor-parasito. Ese indice es similar a otro utilizado por Katsnelson, et al., (2008). En este caso
en particular se considera el nimero de respuestas para producir alimento sobre el total de visitas a

depésitos con alimento disponible. Esto es:

respuesta de produccion

respuestas de produccion + respuestas de parasitar
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Para determinar la tendencia a usar una estrategia en particular a #ravés de las sesiones se utilizaron los

siguientes criterios para el desempefio de cada sujeto:
Productores:

Que en una o mas de las sesiones experimentales alcanzatra un indice productor-parisito de 1.0 (se
desempefia exclusivamente como productor para la obtencién).

Que en dos o mas sesiones consecutivas alcanzard un {ndice productor-parésito de entre 0.99 y

0.606.
Parasitos:

Se utiliz6 un criterio de exclusion, es decir, cualquier sujeto que no cumplié con los dos criterios
de produccién fue considerado parasito.

Resultados

El tipo de alimento tuvo un efecto sobre la proporcion de productores, siendo mayor esta
proporcion para las réplicas pellets, ya que de los sujetos expuestos a semillas el 25% fungieron como
productores, uno en cada réplica. En la Figura 3 se muestra, en el panel superior izquierdo, que de los
sujetos expuestos a semillas, el Sujeto 1 (circulos llenos) fue un buen productor, obteniendo el maximo
puntaje en todas las sesiones, mientras que en los paneles medio e inferior se muestra que el Sujeto 8
(triangulos vacios) obtuvo indices de produccién superiores a 0.66 en tres sesiones y de 1 en dos sesiones,
mientras que el Sujetoll (circulos vacios, panel inferior izquierdo) fue un productor con indices
intermedios en las sesiones 3 y 4. En contraparte sélo en el Grupo 1 se observo que tres de los sujetos
fueron parasitos absolutos y en los grupos 2 y 3, dos sujetos fueron parasitos intermedios, y un sujeto en
cada grupo fue parasito total, esto es, el 75% de los sujetos sigui6 una estrategia de parasitar.

En tanto, de los sujetos expuestos a pellets (panel derecho de la Figura 3), el 50% de los sujetos
fungieron como productores y el otro 50% como parasitos. En el panel superior derecho de la Figura 3 -
Grupo 1-puede verse que los sujetos 13 y 15 (circulos llenos y vacios respectivamente) intercambiaron la
estrategia producir y parasitar a lo largo de las sesiones experimentales, logrando ser al menos productores
intermedios en dos de las cinco sesiones. En el segundo grupo los sujetos 18 y 19 (tridngulos llenos y
circulos vacios respectivamente) consiguieron indices superiores a 0.66 en tres sesiones consecutivas. En
el tercer grupo se aprecié que los sujetos 21 y 22 intercambiaron roles, llegando a ser productores
absolutos y manteniendo un indice superior a 0.66 en la sesioén inmediatamente siguiente. La otra mitad de
los sujetos, que no fue mencionada, se consideré que fungieron como parasitos. Los sujetos que
cumplieron con alguno de los requisitos para ser identificados como productores son seflalados con un
circulo en la Figura 3 el resto de los sujetos fueron identificados como parasitos.

Para evaluar las diferencias estadisticas entre estrategias de forrajeo en términos de recorridos se
dividi6 a los sujetos en dos grupos; los que cubrieron al menos uno de los critetios para ser identificados
como productores, y el resto que se asumieron como parasitos. Una vez obtenida dicha clasificacién, para
cada sujeto se obtuvo, sesion a sesion, un promedio de cuadrantes recorridos por obtencién de alimento.
De manera que, para cada sujeto el total de cuadrantes recorridos por sesion fue dividido por el nimero
de parcelas aprovechadas, siendo 4 el maximo posible (véase Figura 4). Con los productos obtenidos se
realizé un analisis ANOVA de medidas repetidas, con el tipo de alimento y el tipo de estrategia como
factores entre sujetos y las sesiones como factor intra-sujetos. Al contrastar el tipo de alimento las
diferencias fueron marginalmente significativas [FF (1, 22)= 4.214; p=0.053]. En la comparacién entre
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productores y parasitos se aprecia que los productores de ambos grupos hicieron recorridos de menor

longitud que los parasitos, mostrando diferencias estadisticamente significativas [F (1, 22)= 7.281; p=

0.013]. Por otra parte, no se identific interaccién entre la estrategia utilizada y el tipo de alimento [F

(1,22)= 0.479; p =0.496]. Por dltimo, tanto en productores como en parasitos de ambos tipos de alimento

se aprecié una tendencia estadisticamente significativa a reducir la cantidad de cuadrantes recorridos por

obtencién con el trascurso de las sesiones [F (4, 84)= 6.669; p= 0.002].

Figura 3. Presenta los indices productor-parasito obtenidos por los miembros de las diferentes réplicas a través de
cinco las sesiones. Valores cercanos a 1 representan tendencia a producir y cercanos a 0 a parasitar. Los datos de los
sujetos expuestos a semillas se muestran en la columna izquierda y los expuestos a pellets en la columna derecha. En
un circulo con un solo dato se marcan los sujetos que cumplieron el primer criterio como productores y con un
6valo con dos datos los que cumplieron con el segundo criterio.
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Figura 4. Se exhibe la cantidad de cuadrantes promedio recorridos por parcela aprovechada. Del lado izquierdo se
muestran datos de los sujetos expuestos a semillas y del derecho los expuestos a pellets. Con una serie de circulos
vacios unidos por una linea continua se indican los valores de los productores y en un con cuadrados vacios y lineas
discontinuas los de los parasitos. Las barras de error representan el error estandar de cada conjunto de datos.
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Con el objetivo de hacer comparables los hallazgos del presente estudio con otros obtenidos
previamente y complementar la evidencia recabada, se analizaron las siguientes medidas: a) el promedio
del perimetro formado por los miembros del grupo al momento del encuentro con una parcela; b) la
distancia promedio entre el productor y el sujeto mas cercano; y c) la cantidad de cuadrantes recorridos
posterior al encuentro de alimento, realizindose para las anteriores medidas una prueba ANOVA entre
tipos de alimento. En cuanto al perimetro, la prueba estadistica sugiere diferencias significativas [F (1,
28)= 6.984, p=0.013] entre los perimetros formados por los sujetos expuestos a semillas (3.1 + 1.59
cuadrantes) en comparacién con los sujetos expuestos a pellets (4.56 = 1.43 cuadrantes), con perimetros
mas cortos para los grupos semillas (ver panel « de la Figura 5). Por su parte, para la distancia con el sujeto
mas proximo al productor no se apreciaron diferencias estadisticamente significativas [F (1, 28)= 0.004,
$=0.947] entre los grupos expuestos a semillas (1.05% 0.79 cuadrantes) y pellets (1.03% 0.54 cuadrantes) -
ver panel & de la Figura 5-. En cuanto a la cantidad de cuadrantes recorridos posterior al encuentro con
alimento, se apreciaron diferencias significativas [ (1,118)= 61.882, p<0.001], entre semillas (0£0
cuadrantes) y pellets (7.5517.43 cuadrantes)-ver panel ¢ de la Figura 5-.

Adicionalmente, dada la reduccién de cuadrantes recorridos con el avance de las sesiones, se
llevaron a cabo ajustes de funciones exponenciales a los datos. Esas funciones tienden a desacelerar su
curvatura progresivamente hasta una asintota. De tal suerte que dichas funciones permiten estimar valores
iniciales de adquisicion, denotados por un valor esperado en el primer periodo; valores de velocidad de
progresion de respuestas, denotada por una curvatura, asi como una asintota que puede ser interpretada
como el “estado estable” de respuestas. Para este caso en particular se emple6 una simplificacion (de 4 a 3
parametros) de la ecuacién propuesta por Newell y Rosenbloom (1981). En concreto, la ecuacion

empleada fue la siguiente:
E=A+B N)2 (1)

Doénde: E es la cantidad de cuadrantes recorridos predicha por la funcién; A es el valor de la
asintota; B es el valor de partida esperado sobre la asintota en la primera sesiéon; N es el nimero de sesion
y; -a es la velocidad de progresion a la asintota o curvatura. Para obtener el mejor ajuste de la funcion a los
datos observados se utilizé el método de minimos cuadrados utilizando el complemento SOLVER de
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Excel®. Los valores que permitieron el mejor ajuste para cada estrategia segin el tipo de alimento se
presentan en la Tabla 2. Adicionalmente, con el objetivo de visualizar las tendencias esperadas, cercanas a
“estado estable”, se extrapolaron los comportamientos de los datos a 20 sesiones en la Figura 6. En esa
figura puede verse que en ambos grupos los productores recorren menos cuadrantes que los patasitos
durante la adquisicién en ambos grupos. Sin embargo, dicha tendencia es revertida en los sujetos
expuestos a pellets.

Figura 5. Muestra en graficos de cajas las comparaciones entre los dos tipos de alimento considerados (con una caja
blanca se representa a los sujetos expuestos a semillas y con una caja gris los expuestos a pellets) para tres medidas: el
panel a) muestra la distribucion del promedio del perimetro formado por los integrantes del grupo al momento de
descubrir una parcela; el panel 5) muestra la distribucién de la distancia promedio entre un productor al momento de
acceder a una parcela y el sujeto mas cercano; el panel ¢) presenta la distancia promedio recorrida manipulando
alimento. En cada grafico la linea media de la caja representa la mediana de cada muestra, en tanto, el cuerpo de la
caja representa el rango entre el primer y el tercer cuartil de la muestra y los bigotes de la caja muestran los valores
maximos y minimos de la misma.
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Tabla 2. Muestra la combinacién de valores de la funcion que dieron el mejor ajuste de los datos. El valor de EES
representa una medida del error de ajuste.

Tipo de Estrategia A B " ESS
alimento
Semillas Productores 0 27.8592 1.0917 1.0574
Parisitos 0 35.5474 0.8270 7.2685
Pellets Productores 12.1633 12.6043 1.9175 8.8023
Parisitos 0.1400 45.5767 0.6721 72.9349
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Figura 6. Muestra las tendencias predichas a veinte sesiones, segiun los datos observados y de acuerdo con los
parametros de mejor ajuste calculados con la funcién considerada. Del lado izquierdo se muestran datos de los
sujetos expuestos a semillas y del derecho los expuestos a pellets. Con una linea continua se indica los valores de los
productores y con lineas discontinuas los de los parasitos. Se agregan los promedios observados para las primeras
cinco sesiones, con un circulo se indican valores de productores y con un cuadrado los de los parasitos.
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En el presente estudio se observo uno de los efectos mas robustos del forrajeo bajo situaciones
productor-parésito: el efecto de la ventaja de descubrimiento (Giraldeau y Caraco, 2000). En la Figura 3 se
identificé que en los grupos pellets dos sujetos por grupo cubrieron con el criterio para ser sefialados
como productores, en tanto, para los grupos semillas Gnicamente un sujeto cumplié ese mismo critetio.
Posiblemente las diferencias en términos de la cantidad de productores promovidos por cada tipo de
alimento, se deban a diferencias en la ventaja de descubrimiento inducidas por la variaciéon en unidades
utilizada con cada tipo de alimento. Por tanto, este trabajo se suma a otros que han reportado que,
conforme se incrementa la proporcion del alimento que puede consumir de forma exclusiva un productor
incrementa la cantidad de productores en el grupo (Caraco y Giraldeau, 1991; Coolen, 2002; Vyckery et al,
1991). A este efecto pueden atribuirse, parcialmente, el mayor nimero de productores en los grupos con
pellets que con semillas. Adicionalmente, es posible que en los grupos pellets hubiese una menor cantidad
de oportunidades de parasitar, ya que solo 3 sujetos podian alimentarse en cada parcela dado que el
alimento en esa condicién consistié en 3 piezas de 1.33 g en cada parcela, es decir, un maximo de 3 sujetos
(un productor y dos parasitos) podian obtener alimento en una patcela, en cambio, en la condicién
semillas dado que se dispusieron aproximadamente 84 piezas de alimento por parcela, era posible que
todos los sujetos del grupo pudieran acceder al mismo. En otras palabras, en los sujetos expuestos a
pellets se combinaron dos factores: 1) un aumento en la magnitud de refuerzo para los productores
(proporcional en este caso a la ventaja de produccién) y 2) la disminucién de la eficacia al parasitar, es
decir, dadas las porciones de alimento en pellets la situacién restringio la cantidad de parasitos posibles por
parcelas de 3 a 2. Ambos factores combinados pudieron incidir en incrementar la cantidad de productores

y reducir la cantidad de parasitos.

Ademas, comparando los recorridos entre tipos de alimento semillas y pellets se apreciaron
diferencias marginalmente significativas. Es posible que bajo situaciones en las cuales los items de
alimento son grandes (i.e., pellets), los sujetos (tanto productores como parasitos) pueden incrementar su
eficacia competitiva (Caraco y Giraldeau, 1991) alejandose de otros competidores y reduciendo la
probabilidad de robos. Por otra parte, en condiciones donde los items de alimento son pequefios y rapidos
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de consumir (i.e. semillas) el consumo ocurre sobre la parcela y los sujetos se agrupan en torno a ella
alternando el acceso al depdsito siendo esta la actividad del grupo hasta que el alimento se agota. Esta
interpretacion es coherente con el analisis de Hirsch (2007), respecto a que la velocidad de consumo del
alimento incide directa y proporcionalmente sobre el recorrido realizado por los sujetos patra protegetlo.
Otra posible explicacion es que cuando el alimento es pequefio los recorridos son mas cortos debido a una

mayor permanencia de los sujetos en el area de obtencién para poder consumirlo.

Cuando se comparé entre tipos de alimento el perimetro formado por los integrantes de cada
grupo, la evidencia sugiere que los grupos expuestos a semillas tuvieron perimetros significativamente mas
cortos respecto a los que fueron expuestos a pellets. Ese hallazgo coincide con otros reportes previos
(Barta et al., 1997; Beauchamp, 2008; Flynn y Giraldeau, 2001) al sefialar que bajo condiciones que
promueven mas parasitismo se tiende a observar mayor cohesiéon espacial entre todos los miembros del

grupo.

Los datos concernientes a la distancia existente entre el productor y el sujeto (pardsito) mas
cercano no muestran diferencias entre tipos de alimento, lo cual puede deberse a que en ambos tipos de
alimento predominantemente un sujeto se encuentra mas préximo a un productor exitoso que el resto de
los integrantes. Ademas, la interpretacién de esta medida en conjunto con el perimetro formado por los
sujetos sugiere que en los grupos pellets pudo ocurrir una subdivisién, con base en dos evidencias: 1) que
a pesar de no identificarse diferencias en distancia entre productores y el sujeto mas proximo si se
apreciaron diferencias en la distancia entre miembros denotada por el perimetro total y 2) el mayor
nimero de productores identificados en esos grupos posiblemente atribuibles a buisquedas simultaneas

(aunque no necesariamente encuentros simultaneos).

Al comparar la cantidad de cuadrantes recorridos en funcién de la estrategia empleada, se aprecié
que aquellos identificados como productores recorrieron consistente y significativamente menos
cuadrantes que los parasitos. Por tanto, los resultados y conclusiones desprendidas de este trabajo son
inesperadamente contrastantes con la literatura disponible en el area (Barta et al., 1997; Beauchamp, 2008;
Flynn y Giraldeau, 2001). Sin embargo, las condiciones consideradas en este trabajo y las usadas en otros
no son del todo equiparables. De manera que, las diferencias entre trabajos previos y este, podrian deberse
a los siguientes factores: 1) al empleo de diferentes unidades de medida; 2) considerar diferentes niveles de
ventaja de descubrimiento; 3) a realizar comparaciones entre estrategias en momentos diferentes (en

adquisicién vs. mantenimiento). Las diferencias mencionadas seran discutidas en los siguientes parrafos.

La razén principal para dar cuenta de las diferencias entre trabajos previos y este, en términos de
interpretacién, ha sido que estudios precedentes emplearon una medida indirecta para comparar entre
estrategias, es decir, resultados de estudios previos podrian permitir asumir que distancias mas cortas
respecto del centro del drea de busqueda se corresponden con menor locomocién por parte de los
parasitos. Sin embargo, es factible que las diferencias enfatizadas por otros estudios, en términos de
distancias espaciales, no se correspondan confiablemente con los recorridos que los sujetos realizan para
alcanzar dichas distancias. Dando lugar a que, pese a no avanzar demasiado, los parésitos desarrollen
mayor movilidad realizando trayectorias mas sinuosas e ineficientes. En tanto, las trayectorias de los
productores a pesar de ser mas largas, son también mas directas y eficientes. Lo antetior, es coherente con
la literatura que considera la busqueda de productores mas eficiente (Beauchamp, 2006; Coolen, 2002),
afiadiendo que dicha eficiencia podria darse también en términos de menor locomocioén.

En cuanto a la relacién entre la ventaja de descubrimiento inducida por el tipo de alimento y el
recorrido, es probable que mayores ventajas de descubrimiento se relacionen con recorridos mas largos
para los productores. De ese modo, ubicaciones mas lejanas del centro del area de busqueda por parte de
los productores, se vincularfan con la obtencién de ventajas de descubrimiento superiores en los estudios
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precedentes. Lo anterior con base en dos evidencias: 1) que en el presente trabajo se identificaron

recorridos mds largos para los grupos con mayor ventaja de descubrimiento, ya que en los grupos pellets el

productor obtuvo 1/3 (0.33) del alimento en una parcela, 2) debido a que la correspondencia entre niveles

de produccién y la ventaja de descubrimiento es directa, los altos niveles de produccién reportados en

estudios antecedentes permiten inferir la obtenciéon de ventajas de produccién supetiores a las de este

trabajo, en el rango de 0.45 a 0.9 (consultar Barta et al., 1997; Beauchamp, 2008; Flynn y Giraldeau, 2001),

lo cual posiblemente se relacione con ubicaciones mas periféricas asi como mayores recorridos por parte

de los productores.

Es probable que el recorrido realizado por los productores guarde una relacién proporcional a los
items de alimento encontrados en la parcela (Charron y Cabanac, 2004; Hirsch, 2007, Nakatsuyama y
Fujita, 1995). De modo que, las ganancias derivadas de encontrar items pequefios -ventaja de
descubrimiento pequefias-(Vickery et al., 1991) solo puedan incrementarse a través de consumos sobre la
parcela, conduciendo a recorridos cortos. De la misma manera, las ganancias de encontrar {tems grandes —
ventajas de descubrimiento grandes- (Vickery et al., 1991) requieren de esfuerzos mayores para su
conservacién, de modo que son reducidas a través de recorridos mas largos. A pesar de que en los grupos
pellets se observaron recorridos posteriores al encuentro de alimento, al analizar exclusivamente los
recorridos de busqueda se aprecié una tendencia similar a la observada de manera global, en ambas
estrategias. Por tanto, una interpretacién posible a la mayor distancia recorrida en los grupos pellets
respecto a los grupos semillas es que alimentos que promuevan mayor uso de respuestas de produccién (y
que incrementen la ventaja de descubrimiento), al aumentar el nimero de productores operando

simultineamente, favorezcan revisitar zonas previamente explotadas por otros.

Por otra parte, para discutir las posibles diferencias inducidas entre adquisicién y mantenimiento
se retomara la literatura de curvas de aprendizaje. El aporte de las curvas de aprendizaje al analisis de la
adquisicion de respuestas ha sido expuesto por varios autores en diferentes momentos (Mazur y Hastie,
1978; Restle y Greeno, 1970; Thurstone, 1919). En general, al utilizar curvas de aprendizaje para dar
cuenta del aprendizaje como proceso, se asume representar las transiciones del aprendizaje hasta alcanzar
un estado relativamente estable. En particular, al emplear funciones exponenciales se asume que en el
proceso de aprendizaje existe una competencia directa entre respuestas incorrectas y correctas. En tal
proceso, las respuestas incorrectas son reemplazadas progresivamente por respuestas correctas. De modo
que ambas respuestas compiten entre si y son complementarias, lo cual implica que el incremento en la
probabilidad de aciertos reduce la probabilidad de errores. Sin embargo, la velocidad de remplazo es
reducida conforme avanza la practica hasta alcanzar un limite. Una vez alcanzado ese limite el reemplazo
deja de ocurrir, dando lugar a un estado sin cambios, conocido como de mantenimiento o estable.

Los ajustes a la funcién utilizada (con base en Newell y Rosenbloom, 1981) mostraron una
ventaja inicial en favor de la estrategia de producir, denotadas por menores valores de partida (pardimetro
B), en ambos tipos de alimento, dando lugar a que tales diferencias fueran sostenidas a lo largo de las
sesiones consideradas en este estudio. Por tanto, con base en los datos mostrados por este estudio se
cuestiona al desgaste energético como un factor adicional que favorezca a los parasitos sobre los
productores durante buena parte de la adquisicion. Probablemente, la reduccién del riesgo predatorio
(Krause, 1994; Mathot y Giraldeau, 2008), la eficacia de la respuesta de obtenciéon (Koops y Giraldeau,
1996) y consumos mas prolongados (Keynan et al., 2014; Livoreil y Giraldeau, 1997), en conjunto con una
tasa de acceso a alimento mayor respecto a la tasa de acceso a alimento a través de su busqueda individual
(Clark y Mangel, 1984; Pulliam y Millikan, 1982), podtian ser beneficios suficientes para la adquisicion de
parasitar como estrategia. No obstante, tampoco puede considerarse que desplazamientos mds cortos
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favorezcan la adquisicién de producir como estrategia, es decir, dicha relacién quiza sea correlacional mas

que causal. Esta idea se discute con mayor detalle al final de este trabajo.

Por otra parte, la velocidad de progresion a la asintota (parametro -&) mostré ser mas alta para los
productores en los dos tipos de alimento. En el caso los sujetos expuestos a semillas los productores
exhibieron una velocidad de aprendizaje ligeramente mayor de las claves para la obtencién de alimento.
Sin embargo, para los sujetos expuestos a pellets los productores mostraron una velocidad de aprendizaje
tres veces superior a la de sus respectivos parésitos, alcanzando valores asintéticos rapidamente. Por
consiguiente, en situaciones con ventajas de descubrimiento superiores y bajo condiciones de mayor
iteracién (repeticiéon de episodios) es probable que mientras los productores alcancen un estado estable,
los parasitos continien aun reduciendo su locomocién por debajo de los niveles alcanzados por los
productores. En otras palabras, pese a apreciar recorridos mas cortos para los productores en relacion a
los parasitos del presente estudio, es probable que, en estudios con un mayor nimero de sesiones se
aprecie la reversion de dichas tendencias, siempre que la ventaja de descubrimiento sea considerablemente

grande.

Respecto a la asintota (parametro A) se aprecié un posible efecto de interaccion entre la estrategia
y el tipo de alimento. Sin embargo en este caso, para los sujetos expuestos a semillas la asintota inferida
fue igual para ambos tipos de estrategias. En tanto, en los sujetos expuestos a pellets la asintota inferida
fue considerablemente menor para los parasitos. De lo anterior podria considerarse que bajo situaciones
con mayor ventaja de produccién y en condiciones de mantenimiento o estado estable, los parasitos
podrian desarrollar recorridos mas cortos para la obtencién y consumo de alimento, dado que los
productores deben explorar mas lugares para lograr encontrar el alimento en tanto que los parasitos se
dirigen directamente la parcela ya descubierta por el productor, lo cual ocasiona menor locomocién en
ellos. Cabe resaltar que el limite empiricamente posible de eficiencia en la preparaciéon utilizada fue 2.5
cuadrantes por parcela, sin embargo, los estimados por la funcién para las réplicas semillas fueron
inferiores a ese valor (0 cuadrantes por parcela). Lo anterior refleja el margen de error, es decir, el grado de
precisiéon que pierde la funcién de Newell y Rosenbloom (1981) a cambio de simplificar de 4 a 3

parametros, lo cual facilita la interpretacion de los datos.

Hasta ahora, el aporte analitico mas relevante de este trabajo consistié en identificar que el
desgaste energético de los productores puede ser menor al de los parasitos bajo condiciones de
adquisicién, al menos para los niveles de ventaja de descubrimiento empleados en este estudio, siendo
beneficio directo que obtienen los productores.

Algunos autores (Gutiérrez, 1998; Pyke, Pulliam y Charnov, 1977) consideran que los beneficios
pueden medirse, indirectamente, en términos de consumo de alimento y los costos en términos de tiempo
invertido para su obtencién. De manera que, para evaluar la conveniencia de una alternativa se suele
conceptualizar de la siguiente manera:

Alimento ingerido

Tiempo empleado

A pesar de que los datos obtenidos de este y otros trabajos mencionados se han centrado en la
comparacién analitica entre estrategias en términos de beneficios, las cuales son muy interesantes con fines
de descripcién de particularidades, no se debe perder de vista que las elecciones que enfrentan los sujetos
al forrajear colectivamente no necesatiamente estan basadas en esas mismas comparaciones. Es decir, la
eleccién entre producir o parasitar para un individuo no tiene que ver con contrastar los beneficios o
costos de él en comparacién a otros sujetos. La eleccién entre producir o parasitar puede basarse en como
cada sujeto en particular es mas eficiente para obtener y consumir alimento dadas ciertas condiciones. Por
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ejemplo, si un sujeto se encontrara acompafiado de otros con una tasa de encuentro conjunta mas baja que

la de €l, incurrirfa en un costo mayor si eligiera parasitar en lugar de producir. En cambio, si ese mismo

sujeto estuviese acompafiado de varios mas que lo superan en tasa de encuentro quiza sea mas rapido y le

implique menos esfuerzo parasitar que producir su alimento.

Por tanto, con niveles de tasa de encuentro muy contrastantes entre miembros de un grupo, si
todos los sujetos eligieran producir exclusivamente la obtencién de alimento serfa mas ineficiente (en
promedio) y mas inequitativa respecto a si el sujeto con la tasa de encuentro mas alta produce y el resto lo
parasitan. Resultando comprensible que muchos sujetos prefieran parasitar cuando estan acompafiados de
otro(s) mas eficiente(s) para encontrar el alimento. De ese modo se incrementa la eficiencia de ese grupo
en particular, aun cuando respecto a otros grupos compuestos por miembros con tasas de encuentro
similares (entre miembros) o mas altas, no sea tan eficiente.
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