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Resumen

Se estudio la relacion entre diferentes condiciones de costo de traslado y la explotacién de parcelas, con el
objetivo de enriquecer el estudio de las variables que determinan el forrajeo 6ptimo. Cuatro ratas Wistar
fueron expuestas a una simulacién operante de forrajeo con el alimento distribuido en parcelas, en la que
se manipulé la duracién y la predictibilidad del costo de traslado. En las condiciones 1 y 2 el costo de
traslado se mantuvo constante a lo largo de la sesién, siendo bajo en la primera y alto en la segunda; en la
condicion 3 los dos costos alternaron de manera aleatotia, y en la condicién 4 alternaron secuencialmente.
La explotacion de las parcelas se analizé considerando: (1) el tiempo de permanencia en las parcelas, (2) el
nimero de presas obtenido, (3) el tiempo para el desistimiento (GUT, por sus siglas en inglés), y (4) la
probabilidad condicional de abandono después de cada presa, esta ultima empleando una funcién Weibull.
La explotacion de las parcelas fue mayor en las parcelas ricas que en las pobres y en el ambiente con costo
de traslado alto constante. En general, la variabilidad en el costo de traslado durante las condiciones 3 y 4
disminuy6 la explotacion en las parcelas, sin embatgo se encontraron efectos diferenciales dependiendo de
la predictibilidad del costo. En la condicién en la que los costos de traslado fueron impredecibles, los
animales explotaron las parcelas independientemente del costo precedente. En contraste, cuando los
costos se presentaron de forma secuencial, los animales explotaron mas las parcelas cuando el costo
precedente fue bajo y el siguiente serfa alto. Los resultados se discutieron en términos de los posibles

mecanismos psicologicos que intervienen en la conducta de forrajeo.
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Abstract

This study analyzed the relationship between travel time and patch exploitation, with the aim of increasing
the knowledge about the variables that determine optimal foraging. Four Wistar rats were exposed to an
operant analog of foraging in a patchy environment; the effect of two properties of travel time was tested:
duration and predictability. In the first two conditions the travel time was constant (low-cost in condition
1 and high-cost in condition 2), in the third condition the costs were randomly presented, while in the last
condition its presentation was sequential. Patch exploitation was analyzed considering the following
variables: 1) patch residence time, 2) number of obtained preys, 3) giving-up-time and 4) the conditional
probability of leaving the patch after each prey. A Weibull function was adjusted to this last indicator.
Patch exploitation was greater in the rich patches than in the lean ones and when the travel time was high
and constant. The variability of the travel time during conditions 3 and 4 decreased the exploitation, but
had differential effects depending on its predictability. In the condition with unpredictable costs, patch
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exploitation was unrelated to either the previous or the following cost. In contrast, in the condition with
sequential travel time the exploitation was greater when the following travel was expected to be more
costly. The results are discussed in terms of psychological mechanisms implied in foraging behavior.

Key words: foraging, patchy environment, travel time, prospective cognition, sequential learning.

La busqueda de alimento, o conducta de forrajeo, ha sido de gran interés en el analisis de la
conducta, debido a que presenta a los animales una situacién donde éstos deben realizar elecciones que los

lleven a maximizar sus ganancias a partir de la consideracién de las caracteristicas del ambiente.

En una situacion de forrajeo frecuentemente el alimento no esta uniformemente distribuido en el
ambiente, sino que se agrupa en unidades denominadas parcelas. Dichas parcelas contienen unidades
discretas de alimento, denominadas presas (Shettleworth, 1988). En esta situacion, al iniciar la basqueda de
alimento el forrajeador debe pagar los costos (tiempo, energia, etc.) que implica trasladarse de un lugar a
otro hasta encontrar una patcela, para posteriormente iniciar la bisqueda de presas en su interior. En las
parcelas, la densidad de presas tiende a disminuir con el paso del tiempo debido a la propia explotacion del
forrajeador, a la presencia de competidores o a las caracteristicas propias de la presas, de manera que una
vez que el animal se encuentra explotando una parcela se enfrenta momento a momento a la eleccién
entre continuar la busqueda de alimento en la parcela actual o abandonatla e ir en busca de una nueva
(Stephens & Krebs, 19806).

En el marco de la teorfa del forrajeo 6ptimo, Charnov (1976) propuso el teorema del valor
matginal (TVM) como una solucién 6ptima a la situacién de busqueda de alimento distribuido en patcelas.
El teorema propone que las principales variables determinantes en dicha situacién son: a) el costo de
traslado, el cual limita la cantidad de visitas que un animal puede hacer a las parcelas y por lo tanto guarda
una relacién inversa con la tasa de ganancia global del ambiente (su riqueza), y b) las funciones de ganancia
de cada parcela. El TVM predice que los animales realizaran visitas de mayor duracién y con mayor
numero de presas en parcelas mas ricas, es decir, con mejores funciones de ganancia, que en parcelas
pobres. Respecto al costo de traslado, predice que costos de traslado altos resultan en una mayor
explotacion de las parcelas en comparacién con costos bajos, lo que implica un mayor tiempo de
permanencia y un mayor numero de presas obtenido en cada visita a las parcelas (Charnov, 1976). Otra
variable que se ha considerado en el estudio de la conducta de forrajeo en parcelas es el tiempo para el
desistimiento (GUT, por sus siglas en inglés)4, que se refiere al iempo transcurrido entre la Gltima presa
obtenida en una parcela y el momento de abandono. Se ha propuesto que dicha variable deberia variar
s6lo en funcién del costo de traslado y no de la riqueza de las parcelas, ya que se asume que el animal
abandonarfa las parcelas de un ambiente una vez su densidad de presas disminuya por debajo de cierto
umbral determinado por la riqueza de dicho ambiente (Krebs, Ryan, & Charnov, 1974). Estas
predicciones han recibido una gran cantidad de soporte empirico (Alonso, Alonso, Bautista, & Mufloz-
Pulido, 1995; Lima, 1984; Mellgren, Misasi, & Brown, 1984).

Para estudiar en el laboratorio el tipo de eleccién que el animal enfrenta en una situacién de
forrajeo con parcelas, se han propuesto analogfas operantes que simulan sus principales caracteristicas.
Dichos procedimientos aportan un analisis detallado y controlado de la conducta de forrajeo (para ver una

revisién, ver Fantino & Abarca, 1985). De esta forma, el analisis experimental de la conducta ha provisto a

4+ GUT: Giving-up time
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la ecologia conductual de herramientas metodoldgicas confiables para evaluar la conducta de forrajeo
(Fantino, 1991).

Los procedimientos operantes simulan la situacion de forrajeo asegurandose de que los diversos
requerimientos de los modelos de forrajeo 6ptimo son satisfechos. Por ejemplo, es importante garantizar
que los diversos componentes implicados (traslado y explotacién en parcelas) se encuentren
temporalmente separados, es decir, que sélo después de que se cumple el requisito del primero se presenta
el segundo. Una vez en éste, las presas se entregan de acuerdo con programas de razén o intervalo. Otro
aspecto importante de la simulacién es asegurar que los organismos tengan la oportunidad de rechazar las
parcelas encontradas y de abandonatrlas en cualquier momento. Ademads, es comun acompafiar los
distintos componentes con estimulos discriminativos y permitir que la conducta llegue hasta un estado
estable con el fin de garantizar que el animal tiene total conocimiento de los parametros del ambiente
(Dallery & Baum, 1991), lo cual es asumido por los modelos de forrajeo éptimo.

Uno de los programas mas empleados en los estudios operantes para simular diferentes parcelas
disponibles en el ambiente son los programas concurrentes con componentes de intervalo. La ejecucion
tipica de los animales en este tipo de programas es congruente con la prediccién del TVM de que los
animales permaneceran mas tiempo en la alternativa que provea una mayor tasa de de ganancia. Por otro
lado, el efecto del costo de traslado ha sido evaluado de distintas formas como empleando distancias por
recorrer (Baum, 1982), esfuerzo requerido por el animal para llegar al lugar donde se encuentra la parcela
(Cabrera & Aparicio, 2000) o usando demoras de cambio (Baum, 1982).

Uno de los procedimientos especialmente disefiado para evaluar las predicciones del TVM fue el
desarrollado por Hanson y Green (1989), el cual es una modificacion del procedimiento de Lea (1979). En
dicho experimento la riqueza del habitat se manipulé variando el costo de traslado (simulado con un
programa de razén variable) y la probabilidad de encuentro de la parcela rica. Las parcelas fueron
simuladas empleando programas de razén variable progresiva. Ellos encontraron que a medida que la
calidad del habitat disminuy6 (a medida que increment6 el costo de traslado o disminuy6 la probabilidad
de encuentro de la parcela rica) los animales explotaron mas exhaustivamente cada parcela, tal como
predice el TVM. En cuanto al GUT, éste tendio a ser similar entre parcelas como predice el TVM, pero no
vari6 en funcién de la calidad del habitat contrario a lo que se esperarfa a partir del teorema.

El TVM esta formulado en términos de la tasa de ganancia promedio de las parcelas y el costo de
traslado promedio, de manera que en situaciones con costos de traslado variables se esperaria que los
animales explotaran las parcelas considerando los promedios independientemente del grado de
variabilidad (Charnov, 1976). Cuthill, Kacelnik, Krebs, Haccou e Iwasa (1990) evaluaron a estorninos en
una situacion con dos costos de traslado presentados aleatoriamente. Al contrario de lo esperado por el
TVM, los resultados mostraron que los animales se comportaban de acuerdo con el costo experimentado
previo a cada visita y no de acuerdo con un costo promedio, es decir, que la explotacién de las parcelas fue
mayor cuando estuvo precedida por un costo largo, que cuando fue precedida por un costo corto.

En otro estudio, Kacelnik y Todd (1992) manipularon la variabilidad de los costos de traslado al
interior de la sesiéon programando secuencias de costos con distintos coeficientes de variacion. Ademas de
replicar los resultados reportados por Cuthill, et al (1990), Kacelnik y Todd (1992) encontraron que en las
condiciones con mayor variabilidad la explotacién de las parcelas fue menor que en las demds, a pesar de

que el costo promedio permaneci6 constante entre condiciones.

En los experimentos anteriormente mencionados se exploré el efecto de la variabilidad en el
costo de traslado presentindolos de forma aleatoria, sin embargo, dado que existen situaciones de forrajeo
en la que los costos de traslado varfan predeciblemente, parece importante complementar el estudio de la
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variabilidad en dichos casos. En ese sentido, este estudio pretende complementar el estudio de la
variabilidad en costos de traslado considerando una situacién en la que los costos se presentan
secuencialmente, es decir, que el costo de traslado previo a una visita permita predecir el costo del futuro.
Esta pregunta es relevante también desde el punto de vista de los mecanismos psicolégicos implicados,
dado que si bien los estudios mencionados han mostrado que en situaciones variables los animales se
comportan de acuerdo con el intervalo anterior, la evidencia en otras areas de estudio, como el contraste
conductual (Williams, 1981) y el aprendizaje de secuencias (Capaldi & Miller, 1988; Church & Lacourse,
1998; Hulse, 1978; Hulse & Dorsky, 1979) ha demostrado que la conducta de un animal en un programa
de reforzamiento es fuertemente afectada por el programa siguiente.

Considerando lo anterior, en el presente estudio se analizo el efecto del costo de traslado sobre la
explotacion de parcela (evaluada en términos de tiempo de de permanencia, numero de presas, GUT y
probabilidad de abandono después de cada presa) en una simulacién operante en cuatro diferentes
condiciones: en las dos primeras los costos fueron constantes (bajos en la primera, altos en la segunda), en
la tercera condicién fueron variables e impredecibles y en la cuarta fueron variables, pero predecibles. Las
dos primeras condiciones pretendieron replicar los efectos de parcela y de costo de traslado previamente
reportados en la literatura y predichos por el TVM. Mientras que las condiciones 3 y 4 pretendieron
responder a como los animales se comportan en una situaciéon de forrajeo con costos variables cuando
estos son o no predecibles.

Método

Sujetos

Se utilizaron 4 ratas Wistar macho, de aproximadamente 380 grs de peso y siete meses de edad al
inicio del experimento, con suministro de agua ad libitum y privados de alimento de forma que se
mantuvieran aproximadamente al 80% de su peso corporal. Los animales fueron suministrados por el
bioterio de la Facultad de Psicologia de la Universidad Nacional Auténoma de México y estuvieron
alojados individualmente en cajas de policarbonato. Los animales se mantuvieron en un ciclo luz-
oscuridad de 12:12 hrs, iniciando a las 8 hrs y las sesiones experimentales tuvieron lugar aproximadamente
a las 2 pm. Los animales tuvieron entrenamiento previo con programas multiples concurrentes
encadenados.

Aparato

Se utilizaron cuatro cajas operantes (MED Associates, Inc., Modelo ENV 008- VP) cuyas
dimensiones fueron: 30.5cm (largo) X24.1cm (ancho) X21.0cm (alto). Las cajas estuvieron resguardadas en
un cubiculo de aislamiento sonoro (Modelo ENV-018 MD). El piso de las cajas consistié en una rejilla de
metal, compuesta por diecinueve barras de 0.5cm de didmetro (Modelo ENV- 005). Cada caja estuvo
equipada con dos palancas retractiles (Modelo ENV-112CM) de 4.8 cm de ancho, localizadas a 2.1cm de
la base, en la pared frontal de la caja. Las cajas contaban con un estimulo luminoso de 28-V y 100-mA,
empleado como una luz general (Modelo ENV-215 M), dispuesto a 1.3cm del techo de la caja, en el
centro del panel frontal. También se contd con un triple estimulador visual con focos LED ultrabrillantes
de tres colores (azul, blanco y rojo) situado a 1.5cm sobre las palancas. Se empled un comedero de 5.1cm
x 5.1cm (Modelo ENV-200R2M) dispuesto en la parte central inferior del panel frontal de la caja (a 2.5cm
del suelo), equipado con una luz para comederos (Modelo ENV-200RL), un sensor de entrada de cabeza
al comedero (Modelo ENV-254-CB) y un dispensador de liquidos. La presentacién de estimulos, asf como
la recoleccién de datos fue controlada desde una computadora usando el software Med-PC-IV®.
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Procedimiento

Las sesiones experimentales fueron conducidas una vez al dfa, seis dfas a la semana. Con el
objetivo de controlar posibles efectos de la experiencia, al inicio del experimento los sujetos fueron
expuestos a un programa de intervalo aleatorio 30s durante tres sesiones para cada palanca, alternando
entre ellas.

Los animales fueron expuestos a un procedimiento de encuentros sucesivos (Lea, 1979) adaptado
para un ambiente compuesto por parcelas (Hanson & Green, 1989). Este programa esta dividido en dos
componentes, que simulan los momentos de la busqueda de alimento (ver Fig.1): 1) un componente de
traslado entre parcelas y 2) uno de busqueda de alimento al interior de las parcelas. Durante el primer
componente opetaba en la palanca izquierda un programa de intervalo fijo, el cual simulé los costos de
traslado. El tamafio de este intervalo varié a lo largo del experimento como se describird mas adelante.
Durante este componente estaba presente sélo la palanca izquierda y se encontraba encendida la luz
blanca sobre dicha palanca. Una vez cumplido el requisito del intervalo fijo, se present6 la palanca
derecha, acompafiada de uno de dos estimulos luminosos. Este componente, que simulé las parcelas,
comprendia un programa de intervalo progresivo. Cada patcela tenfa igual probabilidad de presentarse y
estaba sefialada con una luz que diferfa en posicién y color (rojo a la izquierda, para la patcela rica, o azul a
la derecha para la parcela pobre). Ambos programas de intervalo progresivo iniciaban con un valor de 2's,
el cual incrementaba después de cada reforzador en un 25% para la parcela rica y en un 50% para la
parcela pobre. Una vez presentada una de las parcelas, ésta podia ser aceptada dando una respuesta sobre
la palanca derecha, o rechazado dando tres respuestas en la palanca izquierda. El animal también podia
abandonar la parcela en cualquier momento dando tres respuestas sobre la palanca izquierda, aunque no
fuesen consecutivas. Cada reforzador consistié en la entrega de 0.2 ml de leche azucarada. Cada sesion

tuvo una duracién de 50 minutos.

Figura 1. Esquema del procedimiento. El esquema representa las dos palancas empleadas (izquierda y derecha) y los
estimuladores visuales sobre ellas. El procedimiento se puede dividir en tres componentes: traslado, eleccién y
explotacién. El primero simula el traslado entre parcelas mediante un programa de intervalo fijo cuyo valor varid
entre condiciones. En el segundo, se presenta al animal una de las dos parcelas y este puede aceptarla respondiendo
en la palanca derecha (RF1) o rechazarla respondiendo en la izquierda (RF3). Por dltimo, durante la explotacion el
animal obtendrd presas de acuerdo con el intervalo progresivo correspondiente a cada parcela. El animal puede
abandonar la parcela en cualquier momento durante el componente de explotacion.
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Todos los animales pasaron en el mismo orden por cuatro condiciones, que difirieron en el costo
de traslado empleado en el caso de las dos primeras y en la secuencia de presentaciéon en la tercera y
cuarta. Los costos de traslado empleados fueron 10 s en la primera condicién y 120 s en la segunda.
Durante la tercera y la cuarta se expusieron a ambos costos dentro de cada sesioén. En la tercera los costos
fueron presentados de forma aleatoria y en la cuarta en una secuencia predecible, con estricta alternacién
(p. €j. corto-largo-corto-largo). Cada una de las condiciones tuvo una duracién minima de 20 sesiones
(Media 26.25 *DE 5.85), y finalizé una vez se verificé estabilidad entre sesiones en el tiempo de
permanencia y en el numero de presas obtenido por visita de acuerdo con una inspeccién visual.

Medidas dependientes

Las variables que se analizaron fueron: a) el iempo de permanencia en cada visita a las parcelas, el
cual fue definido como el tiempo transcurrido entre la primera respuesta en la palanca derecha una vez se
presenté cada parcela y el momento de abandono (definido como el momento en el que ocurrié la Gltima
respuesta del RF3 en palanca izquierda); b) el nimero de presas obtenidas en cada visita a las parcelas (i.
e., el nimero de reforzadores obtenidos durante el programa de intervalo progresivo que operd en la
palanca derecha); ¢) el GUT, que fue definido como el tiempo entre la captura de la ultima presa
(momento en el que se entregd el dltimo reforzador durante una visita) y el abandono de la parcela; y d) la

probabilidad condicional de abandono respecto al nimero de presas obtenido.
Analisis de datos

Para el andlisis de datos se consideraron las ultimas siete sesiones de cada condicién. Para cada
una de estas sesiones se calculd la mediana del tiempo de permanencia, el nimero de presas y el GUT
durante las visitas a cada una de las parcelas. Posteriormente, se calculd la media y el error estandar de las
sietes sesiones para cada sujeto y dicha informacién fue presentada graficamente.

Para analizar con detalle la relacién entre el numero de presas obtenido y la probabilidad de
abandonar una parcela, la siguiente funcién, conocida como Weibull y ampliamente utilizada en estudios
de psicofisica (Gallistel, Fairhurst, & Balsam, 2004), fue ajustada a los datos grupales:

y=A*(1-Q27-[(x/C)"S]) M

Dénde y representa la probabilidad de abandonar una parcela y x la cantidad de presas
conseguidas. El parimetro A corresponde a la asintota esperada, debido a que en este caso se representan
probabilidades (dentro del rango 0-1) los valores esperados deben ser cercanos a 1. El parimetro C
representa el punto de indiferencia, es decir, el punto (nimero de presa) a partir del cual la probabilidad de
abandonar y de continuar explotando la parcela es igual a 0.5. Y por ultimo, el parametro S, expresa la
curvatura de la funcién (velocidad con la que se alcanza el nivel asintético), que puede dar indicio sobre
qué tan abruptos son los cambios, en este caso entre continuar explotando y abandonar una parcela (el
teorema del valor marginal no hace predicciones acerca de la gradualidad de las transiciones, por tanto el

parametro S aporta informacion adicional).

Con base en los valores que adquiere el parametro S, la funcién Weibull puede asemejarse a una
funcién exponencial negativa si el parimetro S es cercano a 1, con valores entre 1.5 y 2 se asemeja a una
sigmoidal, con valores de entre 2-4 se aproxima a una funcién asimétrica y con valores mayores a 4 emula
a una funcién simétrica. Conforme S tiende a infinito se convierte en una funcién de un solo paso, lo cual
implica que los cambios son abruptos. Sin embargo, es importante tener en cuenta que el parametro S es
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un indicador de cambios que es relativo al parametro C. Por ejemplo, cuando el parametro C es bajo, es
comuin encontrar valores bajos de S debido a que los datos muestran una tendencia general de
aproximarse a la asintota gradualmente (Gallistel et al., 2004), sobre todo considerando el mismo valor de

asintota.
Resultados

Efecto de costo de traslado

La Figura 2 presenta el tiempo de permanencia, nimero de presas y GUT en cada una de las
parcelas durante las Condiciones 1 y 2. En los paneles A y B se puede observar que los animales
permanecieron mds tiempo y obtuvieron un mayor nimero de presas en las parcelas ricas que en las
pobres, y que tanto el tiempo de permanencia como el nimero de presas aumentaron en ambas parcelas
durante la Condicién 2, en la que el costo de traslado fue alto (120s). Finalmente, el Panel C muestra que
el GUT también se vio afectado por el costo de traslado, siendo éste mayor cuando el costo fue largo. Sin
embargo, respecto al efecto de la parcela, el GUT fue similar entre parcelas cuando el costo de traslado fue

corto, peto fue mayor en la parcela pobre cuando el costo de traslado fue alto.

Figura 2. A)Tiempo de permanencia, B)Numero de presas obtenido y C)GUT (promedio * error estandar) durante
las visitas a las parcelas rica y pobre de cada sujeto en las dltimas siete sesiones de las Condiciones 1y 2.
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La probabilidad condicional de abandono respecto al numero de presas obtenido y el ajuste del

modelo propuesto se presentan en la Figura 3; los valores estimados para cada parametro del modelo son
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resumidos en la Tabla 1. Los valores estimados por la funciéon para el parametro A, asintota, fueron
cercanos a 1 en todas las combinaciones entre costo de traslado y tipo de parcela para estas dos
condiciones. El parametro C, punto de indiferencia o umbral de transicién, fue consistentemente mayor
para las parcelas ricas en comparacion a las patrcelas pobres en una razén cercana a 2:1 (11.52/5.86 para
10s y 15.91/8.66 para 120s). En la comparacién de este parimetro entre Condiciones se aprecié un
incremento en la Condicién 2 respecto al observado en la Condicién 1, de alrededor de 1.4 veces
(15.91/11.52 y 8.66/5.86 para patcelas ricas y pobtes respectivamente). Por otra parte, en cuanto al
parametro S, precisién-variabilidad, en la comparacién entre parcelas se aprecié que los valores
observados para las parcelas ricas fueron mas pequefios en una razoén aproximada de 1.3:1 (5.14/4.18 para
10s y 9.47/6.91 para 120s). Por ultimo al contrastar entre Condiciones se apreciaron valores mds pequefios
pata la Condicién 1 tespecto a la Condicién 2 (en una razén aproximada de 1.7:1 (6.91/4.18 y 9.47/5.14
para parcelas ricas y pobres respectivamente).

Figura 3. Probabilidad condicional de abandono de parcela respecto al nimero de presas obtenidas. En el panel de
la izquierda se presentan los resultados para la Condicion 1y en el de la derecha los de la Condicién 2. Las lineas
representan el mejor ajuste de la funcién a los datos.
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Tabla 1. Parametros y valores de ajuste para la funcién Weibull pata las visitas a cada parcela en las Condiciones 1y

2.
Condicion CT Parcela A C S R2
1 10 Rica 1.016 11.528 4.184 0.987
Pobre 0.999 5.868 5.14 0.999
) 120 Rica 1.003 15.912 6.919 0.986
Pobre 1.002 8.664 9.479 0.998

Efecto del orden de presentacion del costo de traslado

Para analizar el efecto de la forma en la que los costos de traslado fueron presentados durante las
Condiciones 3 y 4, las visitas a cada parcela se separaron de acuerdo con el costo de traslado anterior a la
visita. Para el caso de la Condicién 3 ésta es la tnica informacién que posee el animal sobre el costo de
traslado una vez estd en la parcela ya que los costos se presentaron de forma aleatoria, mientras que en la
Condicién 4 una vez el animal se ha expuesto a uno de los costos de traslado, es predecible cual sera el
costo de traslado posterior dada la secuencia de presentacién durante esta condicion.

En la Figura 4 se presenta el tiempo de permanencia, nimero de presas y GUT durante las
Condiciones 3 y 4 en funcién del tipo de parcela. En ambos casos y para los dos costos de traslado
presentados, se observd que, al igual que en las Condiciones 1 y 2, los tiempos de permanencia y el
numero de presas fueron mayores para las visitas en la parcela rica que en la parcela pobre. Sin embatgo,
es posible notar que los valores de dichas variables fueron menores a los de las Condiciones 1 y 2.

Respecto al efecto del costo de traslado, durante la Condicién 3 no se apreciaron diferencias en el
tiempo de traslado y el nimero de presas dependiendo del costo que precedié cada visita (al lado
izquierdo de cada figura). En la Condicién 4 (al lado derecho de cada figura) las visitas que estuvieron
precedidas por el costo de traslado corto (y por ende, seguidas de un costo de traslado largo) fueron de
mayor duracién y con un mayor nimero de presas.

Por dltimo, no hubo diferencias en el GUT ni entre parcelas ni entre costos durante la Condicion
3. Mientras que durante la Condicién 4 éste tendid a ser mayor en las parcelas ricas que en las pobres y
cuando una visita estuvo precedida de un costo corto, aunque dichos efectos no fueron sistematicos.

La Figura 5 presenta la probabilidad condicional de abandono respecto al nimero de presas
obtenido para las Condiciones 3 y 4, y la Tabla 2 presenta los valores estimados de cada parametro de la
funcién Weibull. Los valores estimados para el paraimetro A (asintota) fueron cercanos a 1 en todas las
combinaciones entre costo de traslado y tipo de patcela para estas Condiciones. El parametro C (punto de
indiferencia o umbral de transicién) fue consistentemente mayor para las parcelas ricas en comparacién
con las parcelas pobres en una razén cercana a 2:1. En la comparacién de este parimetro entre
Condiciones (3 y 4) se aprecié un ligero incremento en la Condicién 4, respecto al inferido en la
Condicién 3, en ambas parcelas para el costo de traslado 10 s y se apreci6 una relativa consistencia para el
costo de traslado 120 s. Dicha diferencia es facilmente observada al comparar las lineas de tendencia entre
los dos paneles de la Figura 4 (en el caso de la Condicion 3 las lineas de tendencia de cada costo se cruzan
en tanto que pata la Condicién 4 se aprecia una separacion entre las lineas de tendencia de cada costo).
Con relacién al parametro S (precision-variabilidad), se obtuvieron valores con tendencias contrarias entre
condiciones: en la Condicién 3 se aprecié que los valores inferidos de este parametro para las parcelas
pobres fueron mas pequefios y en la Condicion 4 los valores mas pequenios fueron obtenidos en las
parcelas ricas.
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Figura 4. A)Tiempo de permanencia, B)Numero de presas obtenido y C)GUT (promedio * error estandar) durante
las visitas a las parcelas de cada sujeto en las ultimas siete sesiones de las Condiciones 3 (izquierda) y 4 (derecha). En
cada caso las visitas estan separadas de acuerdo con el costo de traslado precedente.
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Figura 5. Probabilidad condicional de abandono de parcela respecto al nimero de presas obtenidas. En el panel de
la izquierda se presentan los resultados para la Condicién 3 con costos de traslado 10s y 120s para cada tipo de
parcela y en el panel de la derecha se presentan los mismos datos para la Condicién 4.
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Tabla 2. Pardmetros y valores de ajuste para la funcion Weibull para las visitas a cada parcela en las Condiciones 3 y
4, separadas de acuerdo con el tiempo de traslado.

Condicion CT Parcela A C S R2

10 Rica 1.007 11.349 4919 0.987

3 Pobre 0.991 5.815 4.033 0.984

120 Rica 1.005 11.29 3918 0.996

Pobre 1 6.295 3.417 0.978

10 Rica 1.008 13.243 5.482 0.992

4 Pobre 0.998 6.571 7.105 0.998

120 Rica 1.006 11.535 4.607 0.995

Pobre 1.001 5.981 4917 0.999

Discusion

En el presente experimento se evalué la explotacion de dos parcelas que diferfan en su tasa de
agotamiento, en funcién del costo de traslado previo a la visita. El costo de traslado se presenté de
distintas formas a lo largo de las condiciones: empleando dos valores diferentes pero constantes a lo largo
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de toda la sesién y empleando los mismos valores pero variandolos de una visita a otra de una forma
predecible o impredecible. En el primer caso, la evaluacién de la conducta de forrajeo empleando dos
parcelas (una rica y una pobre) y dos costos de traslado (alto y bajo), como se ha hecho en estudios
previos, permitié en primer lugar, validar dicha preparacién experimental en las condiciones de nuestro
laboratorio, y en segundo lugar, establecer un punto de comparacién para las condiciones siguientes.
Mientras que las Condiciones 3 y 4, en las que los costos fueron presentados dentro de la misma sesion,
permitieron explorar la explotacién de parcela en condiciones variables predecibles e impredecibles.

En general, los resultados mostraron que los animales fueron sensibles a las funciones
diferenciales de ganancias entre las parcelas, explotando durante mds tiempo y obteniendo mas presas en
la parcela que permitfa una mayor tasa de ganancia. Respecto al incremento en el costo de traslado, el cual
disminuy6 la rentabilidad general del ambiente al reducir las oportunidades de visitar las parcelas, éste
llev6 a que los animales permanecieran mas tiempo explotando las parcelas y por consiguiente obtuvieran
mas presas en cada visita. Dicho incremento afecté la explotacion de ambas parcelas de la misma forma.
Estos resultados concuerdan con hallazgos previos (Hanson & Green, 1989) y con las predicciones de los
modelos de optimizacion como el TVM (Charnov, 1976; Krebs et al., 1974; Stephens & Krebs, 19806).

Otra contribucién del presente estudio al andlisis del forrajeo Sptimo, fue mostrar que una
funcién Weibull con tres parametros libres, genera lineas de ajuste que describen adecuadamente la
variabilidad (R2 > .9) en la probabilidad de abandono de la parcela que ocurre en funcién del nimero de
presas capturadas. Adicionalmente, los valores estimados para la asintota A fueron cercanos a 1 en todos
los casos, mostrando el nivel de precisiéon en la descripcion de los datos y el potencial que tiene el uso de
la funcién Weibull en los datos analizados. El parametro C, que hace referencia al punto de indiferencia,
vari6 en funcion tanto de la patrcela como del costo de traslado, siendo mayor en las parcelas ricas que en
las pobres y mayor cuando los costos de traslado fueron altos. Lo anterior es consistente con los
resultados observados en tiempo de permanencia y nimero de presas por visita, ya que muestra que la
cantidad de presas obtenidas después de las cuales resulta indiferente continuar explotando una parcela o
abandonarla es influida por la tasa de agotamiento de la parcela y la tasa de encuentro de parcelas. En
cuanto al parametro S, la variabilidad de la transicién entre continuar explotando y abandonar la parcela
fue consistentemente mayor (denotado por S mas pequefias) en las parcelas ricas que en las pobres y en el
ambiente mas tico (con costo bajo) que en el ambiente pobre. Estos dos ultimos hallazgos podtian
apuntar a que cuanto mas alto es el tiempo de espera para la obtencion de la siguiente presa, ya sea por
una mayor tasa de aumento de intervalos progresivos, o bien, por un costo de traslado mayor, mds
importante se vuelve estimar con precisién el momento oportuno para abandonar la parcela.

Cuando el costo de traslado fue variable a lo largo de la sesion, se replicé el efecto de la parcela,
aunque en general la explotacion de las parcelas fue baja (similar a la ocurrida en la condicién en la que
s6lo estuvo presente el costo bajo). Esto se observé tanto en el numero de presas, tiempo de permanencia
y GUT, como en los parimetros S y C de la funcién Weibull. Si se compara la ejecucién de los animales
en la Condiciones 3 y 4 con las dos anteriores, no se observan valores intermedios a los encontrados en las
Condiciones 1 y 2, lo cual se esperaria de acuerdo con el TVM. Esta explotacién menor en las parcelas
puede deberse a un efecto de la variabilidad, como sugieren Kacelnik y Todd (1992).

Sin embargo, la explotaciéon fue diferente dependiendo si la presentacién de los costos de traslado
fue predecible (dentro de una secuencia) o no (condicion aleatoria). Cuando la presentacién de los costos
de traslado fue impredecible los animales no respondieron diferencialmente a los costos previos a cada
visita (lado izquierdo de la Figura 4). Ademas, contrario a lo observado en las demds condiciones, en ésta
la transiciéon entre continuar explotando la parcela y abandonarla (parametro S) fue mas variable en la
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parcela pobre que en la rica. Dicha reversiéon posiblemente haya sido influida por la incertidumbre

inducida al variar aleatoriamente el costo de traslado. Este argumento sera retomado mas adelante.

Por el contrario, cuando el costo de traslado fue variable y predecible los animales si respondieron
diferencialmente a los costos previos a cada visita. Sin embargo, el patrén de explotacion fue el inverso
respecto al encontrado durante las Condiciones 1 y 2, permaneciendo mas tiempo y obteniendo mas
presas cuando el costo previo fue corto y el siguiente largo (lado derecho de la Figura 4). Esto sugiere que
los animales dieron mayor peso a la informacién sobre el costo por venir que al costo pasado. En cuanto
al parametro S, durante la condicién 4 se aprecié que la transicidén entre continuar explotando la parcela y
abandonarla fue mas variable en las parcelas ricas respecto a los pobres (consistente con lo observado en
las dos primeras Condiciones), y la diferencia entre ambas, fue mayor cuando el costo previo fue corto.

Por tanto, es posible que en ambientes con estructuras temporales repetitivas y predecibles (como
en las Condiciones 1, 2 y 4), los animales puedan comportarse de manera que ajusten su comportamiento
a las contingencias esperadas, con base en su experiencia. En contraste, en ambientes con estructuras
temporales aleatorias (como en la Condicién 3) los individuos no puedan anticipar contingencias y deben
basar su eleccién entre continuar explotando o abandonar una patcela sélo considerando las condiciones
actuales.

Este efecto diferencial de la variabilidad predecible y la impredecible es consistente con la
evidencia obtenida en diferentes estudios de aprendizaje de secuencias en animales, como ocurte en el
caso de 1) los experimentos sobre secuencias de reforzadores en corredores libres, utilizando la velocidad
de carrera como un indicador de anticipacion (Capaldi & Miller, 1988; Hulse, 1978; Hulse & Dorsky,
1979), 2) los estudios sobe series temporales ascendentes o descendentes, en los que la pausa post-
reforzamiento refleja la anticipacién del intervalo por venir (Church & Lacourse, 1998), o 3) los estudios
de contraste conductual en lo que se observo que el programa siguiente tenfa un sélido efecto sobre la
ejecucion de los animales en el programa actual (Williams, 1981). En general, los trabajos mencionados en
conjunto con el presente seflalan que cuando el ambiente establece una estructura regular, en la que los
animales pueden anticipar una condiciéon futura, las variables dependientes son influidas por las
contingencias esperadas posteriormente mas que por las contingencias actuales, lo cual no se aprecia
cuando el ambiente tiene una estructura aleatoria. Adicionalmente esta interpretacién es coherente con
identificar este tipo de patrones de comportamiento como un andlogo de memoria prospectiva en
animales no humanos, en términos anticipar eventos futuros con base en lo que estd ocurriendo en el
momento presente (Cook, Brown, & Riley, 1985; Zentall, 2005). La sensibilidad de diversos organismos a
eventos futuros y su importancia en el ajuste del comportamiento es un tema de estudio de gran actualidad
(Raby & Clayton, 2009). Los presentes resultados sugieren que esta sensibilidad también tiene
implicaciones en las estrategias de forrajeo 6ptimo en ambientes predecibles, por lo que su estudio parece
estar justificado.
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