CAPITULO 5

Optimizacién del comportamiento

LUIS M. BAUTISTA Y ESTEBAN FERNANDEZ-JURICIC

5.1. Introduccién

Desde los trabajos iniciales de MacArthur y Pianka (1966) sobre comporta-
miento 6ptimo en ambientes fragmentados, los trabajos de Emlen (1966), Pulliam
(1974) y Schoener (1971) sobre seleccién 6ptima de dieta y de Charnov (1976) y
Parker y Stuart (1976) sobre el valor marginal de un recurso, se ha admitido que
los animales son capaces de optimizar el comportamiento. La hipétesis de que el
comportamiento en determinadas circunstancias se optimiza ha sido exitosa en
la comprensién y prediccién de multitud de conductas durante varias décadas
de investigacién (Stephens y Krebs 1986; Schoener 1987; Perry y Pianka 1997;
Véasquez y Kacelnik 1998; Sih y Christensen 2001; Morris y Mukherjee 2007). E1
éxito de esta hipdtesis se debe a que mediante modelos matematicos sencillos ha
sido posible explicar o predecir pautas de comportamiento que anteriormente se
consideraban aleatorias y ajenas al andlisis numérico. Algunos ejemplos cldsicos
de estudios de optimizacién del comportamiento son las descripciones del com-
portamiento sexual en moscas (Parker 1970a), del tipo y cantidad del alimento
que se ha de transportar a un lugar central (Orians y Pearson 1979) y del tiempo
que se ha de permanecer en una parcela buscando alimento (Kacelnik 1984), asi
como la eleccién del mejor lugar de alimentacién en competencia con otros indi-
viduos (Fretwell y Lucas 1969).

Aunque sea un fenémeno que se produce a corto plazo, el comportamiento
6ptimo podria evolucionar de manera similar al resto de los caracteres, princi-
palmente por su influencia en la maximizacién de la eficacia biol6gica, mediante
seleccién natural de la capacidad de optimizacién. Numerosos estudios demues-
tran que la capacidad de optimizar el comportamiento es heredable y estd sujeta
a la seleccién natural (Stephens y Krebs 1986; Parker y Maynard Smith 1990;
Cezilly et al. 1991; Lemon 1993; Morris y Davison 2000; Catania y Remple 2005;
Gibbons et al. 2005; Persson y Stenberg 2006). Sin embargo, la mayoria de los
estudios sobre optimizacién del comportamiento no estiman dicha heredabili-
dad y asumen que debe existir una relacién positiva entre la optimizacién del
comportamiento que se estd estudiando y la eficacia biolégica del individuo.

En: CarRrANzA, J. (ed.). Etologia adaptativa: ElI comportamiento como producto de la seleccion
natural. UCOpress y Publicaciones de la Universidad de Extremadura, Cérdoba, pp. 155-193. 2016.
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La ausencia de comprobacién se debe a que la escala de tiempo y espacio del
comportamiento estudiado suele ser muy inferior al ciclo vital del individuo, por
lo que no se comprueba si por ejemplo las diferencias individuales en la optimi-
zacién del comportamiento estdn asociadas a diferencias en el éxito reproductor
del individuo y su descendencia.

El grado de utilidad que tiene el comportamiento también puede medirse
a corto plazo, identificando el principal objetivo (alimentarse, aparearse, prote-
gerse, migrar, etc.) y el beneficio inmediato que reporta al animal que ejecuta una
pauta de comportamiento (energia, nutrientes, cépulas, huida de un predador,
etc.). Este beneficio puede ser mayor o menor en funcién de cémo se comporte el
individuo. La optimizacién del comportamiento se produce cuando se obtiene la
mayor cantidad de un recurso al menor coste posible. El comportamiento puede
optimizarse en distintas dimensiones (competencia, riesgo de depredacién, moti-
vacién sexual y reproductora) de manera simultdnea (Maynard Smith 1982). El
recurso que se obtiene puede ser energia en el caso de la alimentacién, ntimero de
descendientes en el caso de comportamientos de apareamiento, tiempo de vida
en el caso de conductas antipredatorias, etc. Por simplicidad en este texto nos
referiremos a la optimizacién en la obtencién de un recurso sin distinguir entre
tipos de comportamiento, pero presentando ejemplos empiricos extraidos de la
literatura.

La popularidad que ha tenido la optimizacién en la investigacién del com-
portamiento ha inducido a que con frecuencia se olvide que se trata tan solo de
una hipétesis. Existen limitaciones légicas para aceptar que un animal sea capaz
de tomar decisiones 6ptimas en cualquier circunstancia, dado que se requieren
caracteristicas improbables de encontrarse en los animales, como son por ejem-
plo disponer de informacién completa y perfecta, tener capacidad de decisién y
tiempo para decidir. Estos limites hacen que sea cuando menos sorprendente que
el comportamiento animal pueda describirse como éptimo cuando el proceso de
toma de decisiones no se puede considerar estrictamente racional en animales
(Adler y Kotar 1999; Hurley y Nudds 2006; Kacelnik 2006). El mismo proceso se
podria expresar de manera contraria: asombra que los animales no tomen decisio-
nes racionales en experimentos de laboratorio sencillos, en los que disponen de
informacién, tiempo y entrenamiento (por ejemplo: Shafir et al. 2002). Por tanto,
el proceso de toma de decisiones que resulta en pautas de comportamiento opti-
mas dista de ser comprendido plenamente, quizds por que aplicamos al estudio
del comportamiento animal un concepto racional de optimalidad, cuando los
animales podrian emplear otro de optimalidad limitada (Houston et al. 2007),
mads sencillo de aplicar. Para una explicacién actual de los procesos de tomas de
decisiones y cognicién animal véase el capitulo 16. Aqui se presenta la optimi-
zacién del comportamiento tal y como se ha desarrollado histéricamente, indi-
cando los contextos en los que tiene éxito y los limites que tiene su aplicacion.

De manera general, existen restricciones y excepciones frecuentes debido a
circunstancias en las que optimizar el comportamiento no es factible. Los anima-
les no tienen por qué optimizar el comportamiento cuando el coste de lograrlo
excede la capacidad del animal para aprovechar los beneficios. Por ejemplo, el
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aprovisionamiento 6ptimo de alimento implica reunir la maxima cantidad de
alimento disponible en el menor tiempo y al menor coste. Sin embargo, la capa-
cidad de procesamiento del aparato digestivo limita la utilidad de maximizar el
aprovisionamiento. La eleccién de un tipo o cantidad de alimento en estas cir-
cunstancias puede depender tan solo de que satisfaga dichas necesidades, a pesar
que esa eleccién no sea éptima en términos de cantidad de alimento y tiempo
empleado en obtenerlo (van Gils y Piersma 2004; Van Gils et al. 2005a; Van Gils
et al. 2005b). En general y cuando las circunstancias lo permiten, el comporta-
miento tiende a satisfacer mds que a optimizar la obtencién de los recursos (Car-
mel y Ben-Haim 2005). Ambas posibilidades (satisfacer y optimizar) dependen
de la oferta de recurso, de la competencia por él y de la capacidad individual de
aprovecharlo. La optimizacién prevalece en situaciones en las que se alcanza la
capacidad de carga del hébitat, el recurso es escaso en relacién a las necesidades
del animal o su acceso estd limitado (Morris y Mukherjee 2007), mientras que
en situaciones de sobreabundancia o especializacién extrema el comportamiento
satisface mds que optimiza la obtencién de los recursos (Ward 1992; Nonacs y
Dill 1993; Carmel y Ben-Haim 2005; Nolet et al. 2006). En general, los estudios
de campo y laboratorio indican que los animales optimizan su comportamiento
principalmente cuando hay un déficit en la disponibilidad del recurso (Myers
1983; Krebs y McCleery 1984; Stephens y Krebs 1986; Kacelnik 1987). En el caso
de la bisqueda de alimento, es un hecho comtinmente observado que los mode-
los de optimizacién que asumen que los animales maximizan la ingestién de
energia funcionan mejor cuando los animales tienen un déficit de energia y estan
hambrientos (Lemon 1991).

Muchos estudios que no pretenden la comprobacién empirica de las predic-
ciones de los modelos de optimizacién, los utilizan no obstante para organizar el
proyecto de investigacion, estableciendo las decisiones, monedas (currencies, en
el original) y restricciones de las variables que se quieren registrar y sus relacio-
nes en ecuaciones sencillas (Bautista 1997). Los modelos de optimizacién pue-
den usarse ademds cémo una herramienta heuristica muy ttil en la investigacién
cientifica del comportamiento (Williams 1966a), porque los anélisis de optimi-
zacién permiten establecer hipétesis explicitas y cuantitativas, reconociendo las
implicaciones légicas entre teoria y observacién de los animales (Mangel y Clark
1988, p. 273). El interés en mejorar los modelos, incorporando factores como los
requerimientos de nutrientes, el riesgo de depredacién o los limites sensoriales
hace que los estudios sean en ocasiones bastante complejos (Bautista ef al. 1998)
incluso para explicar la optimizacién del comportamiento en situaciones nece-
sariamente sencillas. Dado que los animales utilizan reglas sencillas (el término
original empleado para estas reglas sencillas es rules of thumb) que ofrecen resul-
tados similares (Hutchinson y Gigerenzer 2005a, b) es posible que sea més conve-
niente modelar las rules of thumb que desarrollar modelos complejos (McNamara
y Houston 2009).

El uso de métodos experimentales tanto en laboratorio como en libertad
ha permitido establecer las relaciones entre las monedas principales de opti-
mizacién del comportamiento (Ydenberg et al. 1994; Perry y Pianka 1997). Sin
embargo, los avances en el estudio del comportamiento también se producen
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cuando las observaciones no confirman las predicciones de los modelos y las
diferencias entre las observaciones y las predicciones se emplean en la mejora de
los modelos (Schoener 1971; Kacelnik 1993). Quizds uno de los usos més comu-
nes de los modelos de optimizacién es servir de herramienta conceptual para la
investigacién del comportamiento, utilizando el concepto de optimizacién como
hipétesis nula (por ejemplo, Stephens y Krebs 1986) en la bisqueda de explica-
ciones alternativas. Con independencia del motivo por el que se estudie el com-
portamiento mediante un modelo de optimizacién, debe tenerse presente que son
modelos normativos, en los cuales las relaciones entre las variables se establecen
por motivos légicos basados en la supervivencia del individuo, a diferencia de
los modelos predictivos, en los que las relaciones entre las variables se establecen
en funcién de su capacidad de ajustarse a los datos empiricos. Un modelo norma-
tivo de optimizacién es por ejemplo maximizar la tasa neta de ingestién de ener-
gia, debido a que la supervivencia de un animal estd relacionada positivamente
con el aprovisionamiento de energia. Un modelo predictivo de optimizacién es
por ejemplo distribuir el tiempo de aprovisionamiento de un recurso entre dos
lugares de manera proporcional a la abundancia del recurso.

A continuacidn se presentan los elementos bésicos de los modelos de optimi-
zacién del comportamiento, para después ilustrar su aplicacién a comportamien-
tos solitarios o gregarios.

5.2. Componentes de los modelos de optimizacién
del comportamiento

Los modelos de optimizacién del comportamiento se formulan a partir de
tres elementos: monedas, decisiones y restricciones. Las monedas (currencies
en la literatura internacional) suelen tener cardcter general y se asume que estan
ligadas de manera directa o subsidiaria a la eficacia biol6gica, aunque la moneda
la define el investigador porque la considera idénea para que el animal maximice
el beneficio. Las monedas son expresiones sencillas que relacionan el valor o
utilidad del recurso con los costes que ocasiona su obtencién, empleando dimen-
siones mensurables como por ejemplo energia y tiempo. El investigador puede
formular la moneda en otros términos biolégicos, como por ejemplo nimero de
copulas por unidad de tiempo, tasa de agresiones, etc.

En un contexto sencillo de aprovisionamiento de alimento, se acepta que
reunir més energia en menos tiempo es una regla (o moneda) plausible debido a
que los requerimientos fisiolégicos basicos se miden en esas dos dimensiones, y
a que otros requerimientos energéticos importantes no relacionados de manera
directa con la alimentacién (defensa, reproduccién, exploracion, etc.) se pueden
favorecer con esa moneda. Hace casi medio siglo que Schoener (1971) indicé las
dos estrategias simples que resuelven el dilema de reunir el médximo alimento
mientras se dedica el minimo tiempo a alimentarse. Una manera es maximizar
la cantidad de alimento en un periodo constante (comportamiento maximiza-
dor de la energia). Otra estrategia es obtener una cantidad fija de alimento en el
menor tiempo posible (comportamiento minimizador de tiempo; por ejemplo:
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Bergman et al. 2001; Schilman y Roces 2006). La maximizacién de la energia y la
minimizacién del tiempo asumen que el recurso o el tiempo que se dedica a su
obtencién estan limitados. En el caso de los herbivoros esta asuncién podria no
ser cierta todo el tiempo (Jeschke y Tollrian 2005). En general, ambas estrategias
son equivalentes a la maximizacién de la tasa de ingestién de energia (Pyke et al.
1977; Stephens y Krebs 1986).

La tasa de ganancia de energia se puede expresar en términos de energia bruta
cuando el gasto de energia sea irrelevante con respecto al tiempo necesario para
ejecutar un comportamiento (e.g., Klaassen et al. 2007). Este caso suele ser infre-
cuente. Es mds usual que la moneda de comportamiento se exprese en términos
de la cantidad de recurso neto (energia obtenida menos energia gastada) conse-
guida por unidad de tiempo.

Es posible maximizar la tasa de ingestién de energia (bruta o neta) tanto si un
animal se especializa en el consumo de alimentos de gran tamafio pero infrecuen-
tes como si se especializa en el consumo de alimentos de tamafio minimo pero
de presencia ubicua o casi constante y cuyo tiempo de manejo sea minimo. Un
ejemplo de este segundo extremo se ha observado en el topo de nariz estrellada
(Condylura cristata, Catania y Remple 2005) que, a diferencia de otras especies
de topos, es capaz de alimentarse con invertebrados de tamafio diminuto gracias
a la adaptacién morfolégica del sistema olfativo (Figura 5.1) que le dota de gran
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Figura 5.1. El topo de nariz estrellada Condylura cristata (izquierda) ha adaptado el apéndice nasal
en comparacion con otros topos (derecha: Scalopus aquaticus), de manera que le resulta rentable
alimentarse con presas minasculas (10 J) gracias a que necesita solo 0.227 s para manejarlas (diana).
Tiempos de manejo més largos disminuyen abruptamente la rentabilidad de las presas minusculas
(linea negra gruesa). El topo de nariz estrellada también consume lombrices de tierra que tienen mayor
energia y un descenso menos abrupto de rentabilidad (linea negra fina), de manera similar a otras
especies de topos. Una lombriz tiene mas energia (1100 J), pero no es tan rentable para el topo de
nariz estrellada como las presas pequefas. La especializacion del apéndice combinada con la mayor
frecuencia de presas de pequefio tamano le permite sobrevivir en ausencia de lombrices. Figura redi-
bujada a partir de la original (Catania y Remple 2005).
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rapidez para localizarlas e ingerirlas. En condiciones experimentales controladas
los topos consiguen ingerir fragmentos de lombriz (didmetro: 0.8-2.0 mm) a una
velocidad promedio de un fragmento cada 0.227 ms. Esa velocidad confirié a
estas presas una rentabilidad de P=44 ]/s, calculada como P=E/Th y siendo E
la energia de 10 ] asimilada en cada fragmento y Th el tiempo empleado en el
manejo y la ingestién (0.227 s). La rentabilidad (“profitability”, P en el original
inglés) aumenta a medida que se reduce el tiempo de manejo (ver por ejemplo la
linea negra gruesa en la Figura 5.1). La tasa de ganancia en cambio divide la ener-
gia también por el tiempo de bisqueda del alimento (Ts), de manera que la tasa
es E/(Th+Ts). Cuando las presas de tamafio minimo son abundantes el topo de
nariz estrellada las localiza con un tiempo de bisqueda muy breve, lo que hace
que la tasa con pequeilos animales pueda superar a la que se obtendria especiali-
zédndose en lombrices, uno de los alimentos tipicos de los topos. Ademads, aunque
las lombrices fueran abundantes su rentabilidad estaria limitada por el tiempo de
manejo, siempre mayor que el de las presas diminutas.

Otra moneda es la eficiencia, la cual propone que el comportamiento se ajusta
a larelacién entre la cantidad de energia neta obtenida por unidad de energia gas-
tada, de manera que se favorecen pautas de comportamiento eficientes (McNa-
mara y Houston 1997). Esta moneda tiene en consideracién que los animales
tienen limitada su capacidad de gasto energético por los ciclos bioquimicos de
generacién de energia. Los recursos que requieran para su obtencién un gasto
energético por unidad de tiempo superior al maximo impuesto por las restriccio-
nes fisiol6gicas serian descartados. Los insectos son el grupo de animales donde
la moneda de la eficiencia explica con més frecuencia la optimizacién del com-
portamiento (por ejemplo, Schmid-Hempel et al. 1985). Las tres monedas suelen
utilizar en la literatura cientifica una terminologia basada en las tasas bruta de
ganancia (b = energia ingerida / tiempo) y gasto (¢ = energia gastada / tiempo ;
McNamara y Houston 1997), de manera que la tasa neta se calcula como g=b-c
y la eficiencia como g/c. Dependiendo de la situacién, g puede ser neta (c>0) o
bruta (c=0). En otros comportamientos la energia ingerida se reemplaza por la
dimensién de interés (nimero de cépulas, tamafio de puesta, combates, etc.).

Cada una de estas monedas explica el comportamiento de un ntimero de
especies o situaciones, pero ninguna de estas tres monedas (tasa bruta, tasa neta
y eficiencia) explica completamente, para todas las especies y en todas las situa-
ciones, el comportamiento animal. La dificultad de plantear una moneda general
se observa en una situacién ideal en la que un animal tenga que elegir entre dos
alimentos cuyo tiempo de consumo es idéntico, pero uno de los cuales le cuesta
1 unidad de energia y le ofrece 2 unidades de energia, mientras que el otro le
ofrece 10 y le cuesta 9 unidades de energia. Desde el punto de vista de la tasa
bruta, el segundo alimento es cinco veces mejor que el primero (2<10). Desde el
punto de vista de la tasa neta, ambos alimentos son idénticos (2-1=10-9). Desde
el punto de vista de la eficiencia, el primer alimento es preferible puesto que se
obtiene mds energia por unidad de energia gastada (2/1>10/9). El razonamiento
sobre cual moneda es mds apropiada en cada caso debe ser apoyada por anadlisis
independientes en cada escenario ecolégico y fisiolégico. Existe una literatura
abundante sobre las circunstancias en las que estas monedas o combinaciones
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de ellas pueden explicar el comportamiento animal (e.g., Krebs y Kacelnik 1984;
Schmid-Hempel et al. 1985; Stephens y Krebs 1986; Ydenberg et al. 1994; Hous-
ton 1995; Ydenberg y Hurd 1998; Houston y McNamara 1999) e incluso vegetal
(McNickle et al. 2009), por lo que no se incide mds sobre este punto en este
capitulo, salvo para indicar que los animales podrian maximizar cualquiera de
las monedas de manera facultativa en funcién de las circunstancias. Un ejemplo
son las aves que transportan alimento al nido o hacia almacenes. En estos casos
tienden a maximizar la tasa si el alimento es consumido nada mds encontrarlo,
pero pueden maximizar la eficiencia si han de transportarlo (Waite y Ydenberg
1994; Ydenberg et al. 1994).

Un desajuste entre la prediccién de un modelo de optimizacién y la variable
de comportamiento observada puede estar relacionada con una estima errénea
de las energias y el periodo de tiempo que el animal tiene en cuenta al ejecutar
un comportamiento y no necesariamente con una falta de optimizacién (Schmid-
Hempel et al. 1985) . El comportamiento 6ptimo tiene en cuenta no solo el tiempo
y la energia gastados en el momento de obtener un recurso, sino también los
empleados en subuisqueda y posterior utilizacién (Houston 1995; Cuthill y Houston
1997; McNamara y Houston 1997). Ademds, el comportamiento observado puede
no ajustarse al 6ptimo debido a errores en el andlisis. Por ejemplo, la cantidad de
presas obtenidas por los albatros durante los vuelos de miles de kilémetros en
bisqueda de presas primero se describi6 como subéptima (Weimerskirch et al.
2005), pero después se calificé como 6ptima tras un re-anélisis de los datos (Sims
et al. 2007).

Ademads de la moneda, un modelo de optimizacién tiene que indicar cuél
de las multiples decisiones que un animal realiza al comportarse sera estudiada
(variable de decision). La variable de decision es la que el animal puede fijar,
como es por ejemplo la distancia de alejamiento desde un refugio para obtener el
alimento o el tiempo que se exhibe para atraer a su pareja. La variable de decision
“distancia de alejamiento al refugio” puede ser utilizada para calcular la distan-
cia 6ptima que maximice el beneficio de alimentarse. En ocasiones a cada deci-
sién se la denomina tdctica (por ejemplo, un animal puede elegir entre moverse y
buscar activamente presas o bien detenerse y esperar a que las presas lleguen por
s{ mismas) y al conjunto de decisiones que maximizan el beneficio se le deno-
mina estrategia (siguiendo con el ejemplo anterior, una estrategia posible seria
buscar activamente a las presas hasta satisfacer las necesidades mds urgentes y
después esperar al acecho la llegada de nuevas presas para aumentar las reservas
corporales o un almacén).

La interaccién entre decisiones consecutivas plantea la posibilidad de que
el comportamiento se optimice en una serie de eventos y no de manera inde-
pendiente en cada uno de ellos. Por ejemplo, una regla sencilla como mantener
un nivel de reservas corporales se podria conseguir en principio mediante ale-
jamientos frecuentes de breve duracién y corta distancia al refugio o mediante
alejamientos escasos y a mayores distancias en los que la ingestién de alimento
sea mayor. En ocasiones, las variables de decisién son dindmicas, ya que el valor
que les corresponde hoy (distancia al refugio, por ejemplo) influye en un estado
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futuro (el nivel de reservas corporales maifiana), que a su vez repercute en el
valor de la variable al dia siguiente (mayor alejamiento mafiana si hoy el nivel de
reservas es bajo). El modelo es estatico cuando la decisién puede ser representada
por una variable simple con eventos independientes, a diferencia de los modelos
dindmicos que resuelven la optimizacién de una cadena de decisiones. Una revi-
si6n sobre los modelos estocédsticos dindmicos aplicados a la optimizacién del
comportamiento puede consultarse en Hutchinson y McNamara (2000).

La moneda y la variable de decisi6n se completan en un modelo de optimiza-
cién con los limites o restricciones al comportamiento del animal. Es conveniente
recordar que la moneda se maximiza dentro de ciertos limites de la variable de
decisién. Los limites o restricciones son internos cuando vienen impuestos por
la estructura fisica del animal, como por ejemplo ocurre con la cantidad maxima
de energia que se puede emplear en obtener un recurso, cuando algunos mami-
feros y aves detienen la biisqueda de alimento por la limitacién de su capacidad
digestiva (Hirakawa 1997; van Gils et al. 2003) o cuando la necesidad de algin
nutriente o la concentracién de una toxina impone una restriccion en la seleccién
del alimento que se busca (Belovsky 1978, 1981, 1984; Stephens y Krebs 1986).
En las restricciones internas por limitaciones corporales se podrian incluir las
debidas al sistema sensorial, que puede restringir la capacidad de obtener infor-
macién sobre el recurso por unidad de tiempo (Ferndndez-Juricic et al. 2004),
o limitar la capacidad de realizar asociaciones adecuadas entre el valor de un
recurso y su percepcién en situaciones novedosas (Sanderson et al. 2006) o limi-
tar la capacidad de tomar decisiones éptimas cuando se sufren lesiones cerebrales
(Aoki et al. 2006). Las restricciones externas imponen limites a la optimizacién
del comportamiento debido a que existen restricciones a los desplazamientos y al
tiempo que pueden emplear los animales en la obtencién de un recurso. La tem-
peratura ambiente o el riesgo de predacién, por ejemplo, limitan los movimientos
e imponen interrupciones en la biisqueda y obtencién de un recurso. Resulta
infrecuente que el comportamiento esté irrestricto, por lo que la aplicacién de un
modelo de optimizacién al estudio del comportamiento implica identificar las
restricciones a las que el animal estd sometido. En caso de no hacerlo, se puede
concluir err6neamente que el animal que se estudia no es capaz de optimizar su
comportamiento, cuando en realidad si lo es (Owen 1993a, b; Ydenberg y Hurd
1998).

Los tres componentes de un modelo de optimizacién del comportamiento en
general no son independientes, de manera que la moneda que se maximiza puede
determinar la estrategia dentro de los limites que imponen las restricciones.

5.2.1. Teorema del valor marginal

En términos generales, cuando un recurso va disminuyendo como resultado
de su uso llega un momento en que deja de ser rentable continuar, dado que el
esfuerzo y/o el tiempo necesarios para utilizarlo pueden superar el beneficio que
ofrece. Un ejemplo sencillo es una parcela sembrada con semillas en la que un
grupo de aves se alimenta desenterrdndolas. Con el paso del tiempo las semillas
se encuentran con mayor esfuerzo debido a que su densidad va disminuyendo.
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Debe existir un momento en el que ya no compense seguir alimentdndose en esa
parcela y sea mejor cambiar de parcela debido a que la tasa de ingestién va dis-
minuyendo con el tiempo de permanencia. Desde el punto de vista del animal en
el calculo de la tasa de obtencién de un recurso no solo incluye el tiempo trans-
currido en la parcela, pues la distancia recorrida para llegar a la parcela implica
también un gasto que se debe incluir en el cédlculo de la tasa de obtencién del
recurso. Si el gasto del viaje es proporcional al tiempo empleado en realizarlo,
la tasa de obtencién del recurso se puede calcular en el ejemplo del consumo
de semillas como la ingestién acumulada divida por el tiempo transcurrido en
la parcela més el tiempo de viaje previo. Debido a que la ingestién acumulada
de semillas sigue una curva, se puede identificar el valor maximo de la tasa de
ingestién con una recta tangente a dicha curva (Figura 5.2a). El tiempo de perma-
nencia 6ptimo ha de maximizar la tasa de obtencién del recurso antes de moverse
a otro lugar. El motivo para cambiar de lugar es incrementar la tasa de aprove-
chamiento o ganancia del recurso, que en el lugar que se abandona decrece hasta
que es inferior al promedio de las tasas que se pueden obtener en otras parcelas.
El Teorema del Valor Marginal (Charnov 1976; Parker y Stuart 1976) relaciona el
tiempo 6ptimo de permanencia en una parcela con el resto de parcelas. Segtin el
teorema del valor marginal la estrategia 6ptima consiste en cambiar de un recurso
a otro (de una parcela a otra, de un arbol a otro, etc.) cuando su valor marginal
(es decir, la derivada de la curva de aprovisionamiento con respecto al tiempo)
es inferior a la tasa promedio que se obtiene en el ambiente. Ademads, el tiempo
de permanencia aumenta en funcién del tiempo de viaje (Figura 5.2b) cuando el
tiempo de viaje varia entre parcelas iguales.

(a)

[y | €= mm e e

Cantidad de recurso obtenido
Cantidad de recurso obtenido
=
A
1
1

I
I
I
|
1 \
T | T

vi 11 ¥ tv2 tz*
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Figura 5.2. La obtencion de una cantidad de recurso requiere de un tiempo f, previo (tiempo de viaje,
por ejemplo) en el que la obtencién es nula. Una vez que comienza el aprovisionamiento del recurso,
la cantidad total que se obtiene aumenta con el tiempo, pero de manera decelerada debido a que el
recurso disponible disminuye al ser consumido. La tasa de obtencion del recurso se calcula como
tasa = r/(t,+t"). Para conocer cual es la maxima tasa de obtencion se calcula la derivada de la tasa con
respecto al tiempo. En esta figura el tiempo de permanencia 6ptimo para el que se obtiene la maxima
tasa se indica con la pendiente de la recta tangente a la curva de la cantidad de recurso obtenido y que
se inicia en el origen de coordenadas. Las lineas discontinuas en (a) ilustran la tasa de obtencion de
recurso para tiempos de permanencia suboptimos, ya sean demasiado breves o demasiado largos. En
(b) se muestran dos recursos idénticos excepto en el tiempo de viaje, menor en el recurso 1. El tiempo
optimo de permanencia y la cantidad éptima de recurso es mayor en 2
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Se han propuesto reglas sencillas de abandono de la parcela. En el ejemplo
de las semillas una de ellas es que la tasa de ingestién disminuya por debajo de
un valor determinado, que se corresponde con una densidad de semillas en par-
cela. En la literatura cientifica se denomina GUD a esta densidad de abandono
de parcela (Giving Up Density, por su version inglesa). La GUD depende de las
necesidades del animal, por lo que cada individuo puede aplicar una GUD dife-
rente a un mismo recurso.

El promedio ambiental puede disminuir en el transcurso de las visitas a varios
lugares y de esa manera inducir un aumento relativo del valor marginal de una
parcela ya visitada y abandonada, que puede superar al promedio ambiental por
disminucién de este promedio, lo que explicaria que parcelas abandonadas vuel-
van a visitarse. La diferencia entre el valor marginal de cada parcela y el promedio
ambiental estd relacionada con la distribucién del tiempo entre parcelas en el caso
de la optimizacién en solitario, pero también con la distribucién de los individuos
entre parcelas en el caso de la optimizacién en grupo. Las relaciones entre distri-
buciones de individuos y de parcelas se explican mds adelante en este capitulo.

5.2.2. Situaciones complejas de optimizacion del
comportamiento: Sensibilidad al riesgo

Los recursos pueden obtenerse a intervalos regulares, como por ejemplo le
ocurre a un herbivoro al pastar. Sin embargo, los animales deben resolver pro-
blemas de variabilidad en el tiempo de biisqueda o manejo del recurso. También
existe variabilidad en la cantidad del recurso, puesto que el tamafio de una presa o
de un refugio no son constantes. En otras palabras, las pautas de comportamiento
obtienen recursos en los que existe variabilidad temporal y variabilidad mate-
rial. E]l comportamiento es sensible a la variabilidad temporal y material, como
resalta la capacidad que tienen los animales de cometer la falacia de las medias
(Templeton y Lawlor 1981; Bateson y Kacelnik 1996), que significa, por ejemplo,
sobrevalorar un recurso que difiere de otro tan solo en su variabilidad temporal y
no en el valor material absoluto. La optimizacién cldsica o a largo plazo no dis-
tingue entre dos recursos que difieren solo en su variabilidad, pero puede expli-
car la preferencia de los animales por los recursos que tienen mayor variabilidad
temporal si se asume que la optimizacién del comportamiento se realiza a corto
plazo. Para conseguir que una moneda como por ejemplo la maximizacién de la
tasa neta de ingestién de energfa diferencie dos recursos iguales a largo plazo (o
sea, que se obtiene la misma cantidad de recurso al finalizar el comportamiento
durante tiempos iguales) pero diferentes en su variabilidad mientras se utiliza el
recurso, es suficiente por ejemplo con modificar la manera en que se calcula la
tasa (Bateson y Whitehead 1996), como se muestra en la Figura 5.3.

La diferencia entre maximizar la tasa de obtencién de un recurso a corto o
a largo plazo tiene otras implicaciones ademads de la formulacién de la moneda.
Al valorar los recursos a corto plazo, el comportamiento resulta sensible a su
variabilidad. Los estudios que analizan la optimizacién del comportamiento con
respecto a la variabilidad con que se obtiene un recurso se engloban dentro de la
teoria de sensibilidad al riesgo (Cartar y Smallwood 1996; Smallwood y Cartar
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Figura 5.3. Ejemplo del efecto que tiene la fragmentacion y variabilidad de un recurso en el célculo de

su valor a cortoy a largo plazo. La tasa de ingestion de energia de un alimento de 20 J que se obtiene

en8ses 2.5 J/is (G,). Latasa de ingestion de energia de otro alimento similar (20 J en 8 s) fragmentado

en cuatro unidades que se obtienen a intervalos de 2, 1, 3 y 2 segundos (G,) puede ser computada por

un animal como equivalente (2,5 J/s) o como superior (2,9 J/s) dependiendo del tipo de promedio que

se aplique. En el segundo caso el animal sobreestimaria el valor del alimento, cometiendo la falacia de
las medias (Bateson y Kacelnik 1996; Bateson y Whitehead 1996).

1996). Segin esta teoria, los animales no solo adecuan su comportamiento al
promedio del beneficio neto asociado a cada una de las alternativas disponibles,
sino que también prestan atencién a la varianza de dichos promedios, es decir,
al riesgo o incertidumbre sobre el resultado de cada evento concreto dentro de
un conjunto. A igualdad de los beneficios netos —en promedio—, a los anima-
les que prefieren en determinadas circunstancias el recurso mads variable se les
denomina buscadores del riesgo o que tienen tendencia al riesgo. A un animal
que prefiere los recursos con menor variabilidad se le denomina aborrecedor del
riesgo o que tiene aversién al riesgo.

Cuando el riesgo o incertidumbre es generado por variabilidad en la can-
tidad de recurso, los animales pueden evitar las zonas o recursos muy varia-
bles, aunque en ocasiones son indiferentes a este tipo de variabilidad (Kacelnik
y Bateson 1996). Cuando el riesgo o incertidumbre es generado por variabilidad
en el tiempo de bisqueda o procesado del recurso, los animales prefieren selec-
cionar lugares o recursos muy variables (Reboreda y Kacelnik 1991; ver revi-
si6én en Kacelnik y Bateson 1996), posiblemente por la manera en que estiman la
abundancia del recurso, pero quizds sea debido también a que la relacién entre
el recurso y su utilidad no sea lineal (Kacelnik y Brito e Abreu 1998; Kacelnik y
El Mouden 2013). Esa relacion se puede visualizar mediante una representacion
del valor o utilidad que quizés los animales pueden asignar a los recursos. En
la Figura 5.4 se muestra el valor a para un recurso que se puede obtener en una
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cantidad constante “C” y los valores b, y b, cuando se obtiene recursos de tamafio
pequeilo (Vp) y grande (Vg). ). La Figura 5.4 sugiere que C es igual que la media
aritmética de Vp y Vg. Si el nivel minimo de reservas o umbral de supervivencia
establece una relacién no lineal entre la eficacia biologia y la tasa de ganancia de
energia (Ruel y Ayres 1999), la preferencia por la variabilidad se deberia evitar
o buscar, en funcién de si la variabilidad de produce en el tamaiio de la presa o
en el tiempo de biisqueda: La desigualdad entre el valor constante y el promedio
variable se ha descrito en varios campos de la ciencia (Ruel y Ayres 1999), y se la
conoce por el nombre de Desigualdad de Jensen, en reconocimiento del matemé-
tico J. L. Jensen (1859—-1925), quien la describié c. 1909.
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Figura 5.4. Desigualdad de Jensen. La probabilidad de supervivencia puede aumentar con respecto
al alimento ingerido de manera lineal, de manera que dicha probabilidad sea idéntica con una dieta de
dos alimentos de tamafos diferentes (Vp y Vg, pequefio y grande respectivamente) y con una dieta de
un alimento C cuyo contenido energético sea equivalente al promedio de los otros dos (l). Si la proba-
bilidad de supervivencia con respecto al tamafo del alimento aumenta de manera convexa (ll), la dieta
con dos alimentos (Vp y Vg) puede conferir menor supervivencia que uno solo (C). Cuando las presas
son idénticas en contenido energético pero difieren en el tiempo de biusqueda y manejo, la funcion que
relaciona la supervivencia y el tiempo puede ser concava (lll). En este supuesto, la supervivencia que
ofreceria una dieta constituida por una sola presa C seria inferior a la obtenida por una dieta de dos
presas cuyos tiempos fueran mayor y menor (Tb y Tl, tiempo breve y largo respectivamente), pese a
que el promedio de ambos tiempos fuera idéntico al tiempo correspondiente a la presa C.
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5.2.3. Laregla del balance energético

En ocasiones, la seleccién de recursos muy variables o poco variables cambia
en un mismo animal, pasando de evitar el riesgo a preferirlo (o viceversa), lo
cual se conoce como una reversion de la preferencia por el riesgo (Caraco et al.
1980; Caraco 1981). Existen varias teorias que intentan explicar la reversién en
las preferencias por el riesgo (Kacelnik y Bateson 1996; Kacelnik y El Mouden
2013). Una de las mds populares entre los investigadores ha sido la regla del
balance energético. En un contexto de buisqueda de alimento, esta regla tiene
muy presente que los animales han de alcanzar un nivel minimo de reservas para
sobrevivir durante los periodos en los que no pueden alimentarse (la noche o el
dia, el invierno o el verano, durante la cria, la migracién, etc.). Ese nivel minimo
de reservas o umbral de supervivencia establece una relacién no lineal entre la
eficacia biologia y la tasa de ganancia de energia (Ruel y Ayres 1999). En estas
situaciones se predice que un animal evitard las alternativas muy variables (aver-
sién al riesgo) cuando un alimento poco o nada variable se pueda obtener a una
tasa suficiente para garantizar un nivel minimo de reservas superior al umbral
de supervivencia. Pero si la tasa obtenida en ausencia de variabilidad no es sufi-
ciente, entonces el comportamiento que asegura la supervivencia seria la prefe-
rencia por el riesgo, porque solo se puede sobrevivir si por azar se tiene una serie
de encuentros afortunados que ofrezcan la cantidad necesaria. La tendencia hacia
el riesgo o incertidumbre vendria determinada en la regla del balance energético
por la diferencia entre las expectativas de éxito y los objetivos de supervivencia,
reproduccion, etc.

La preferencia o aversién por el riesgo deberia ser reversible dado que los
objetivos y medios para conseguirlos varfan. La reversién se puede ilustrar con el
ejemplo propuesto por Kacelnik y El Mouden (2013). Se supone que durante el
dia un pequeilo pdjaro puede aumentar sus reservas de energia de varias maneras
en funcién de la cantidad y variabilidad de alimento que encuentre durante una
secuencia de decisiones. En este ejemplo la reserva de energia (eje vertical en la
Figura 5.5) aumenta o disminuye en un ciclo diario de 24 horas (eje horizontal).
De manera idealizada, el ave se enfrenta repetidamente a una eleccién entre 5
unidades de alimento (lo cual traslada al ave en el tiempo siguiendo las flechas
de trazo continuo) y una alternativa que unas veces ofrece doble y otras nada
(10 o cero unidades de alimento, flechas de trazo discontinuo). Al principio, el
ave debe evitar el riesgo que supone la opcién variable debido a que en caso de
obtener cero unidades de alimento la muerte por inanicién (nivel dibujado con
la linea de puntos inferior y horizontal) estaria asegurada. El ave puede alimen-
tarse repetidamente en la opcién invariable (segunda imagen del ave) logrando
que el nivel de reservas aumente y sea lo suficientemente elevado como para
que un fracaso en la opcién variable no suponga la inanicién, pero el nivel de
reservas que se puede alcanzar con la opcién invariable al terminar el dfa resulta
todavia insuficiente para sobrevivir a la noche (en este ejemplo es el nivel dibu-
jado con la linea de puntos central y horizontal). El pdjaro puede hacer frente a
la bisqueda de alimento en la opcién variable en el momento en que el nivel de
reservas aumenta lo suficiente como para evitar el riesgo de inanicién diurno.
La busqueda de la opcién variable es la recomendable debido a que en caso de
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Figura 5.5. llustracion de como la preferencia por obtener un recurso variable o fijo puede depender

del momento del dia en el que se produce la eleccion. Un ave diurna con un nivel bajo de reservas

prefiere alimentarse en zonas o recursos variables al amanecer y al atardecer, en mayor medida que

durante el resto del dia, si su objetivo es reunir suficientes reservas para sobrevivir a la noche. Con

objetivos adicionales, la preferencia por el riesgo podria observarse también en otros momentos del

dia. Una explicacion detallada de esta figura se ofrece en el texto principal. La figura es una version de
la original publicada por Kacelnik y El Mouden (2013).

éxito supondria reunir suficiente energfa para sobrevivir a la noche. Hay que rei-
terar que dicha posibilidad estd condicionada a que el ave sea capaz de mantener
ese nivel de reservas el resto del dia (tercera imagen del ave). Por tanto, el ave
se comporta como buscador de riesgo hasta que supera y mantiene el nivel de
reservas suficientes para sobrevivir durante la noche sin alimentarse. Es evidente
que la preferencia por el azar en condiciones reales dependerd de la cantidad de
energia obtenida en la opcidn variable y en la opcién constante, que en una situa-
cién real pueden cambiar mientras que en este ejemplo no lo hacen en ningtin
momento del dia. Siguiendo con el ejemplo, una vez alcanzado el nivel de reser-
vas que asegura la supervivencia nocturna, el individuo puede seguir prefiriendo
el riesgo que supone el alimentarse en la opcién variable, pues de esa manera
podria plantearse otros objetivos, como por ejemplo iniciar la reproduccién en
los siguientes dias (o meses, simbolizado en la Figura 5.5 con la tercera linea de
puntos horizontal y superior). Obviamente se arriesga a perder la seguridad de
sobrevivir a la noche siguiente si por azar la opcién variable no le recompensa
mads que con fallos continuados. Pero en ese caso de que la suerte le sea adversa,
al finalizar el dia todavia podria asegurar la cantidad de energia necesaria para
sobrevivir a la noche recurriendo a la opcién constante (cuarta imagen del ave).
Al acercarse al final del dia resulta arriesgado preferir la variabilidad, pues con
mala suerte podria morir durante la noche, por lo que cabe predecir que este ave
evite el riesgo al final del dia, tal y como ya hizo al principio del dia. La prefe-
rencia por alimentarse en un lugar variable en las condiciones de este ejemplo se
esperaria sobre todo en la zona central del dia. Resumiendo, la reversién de las
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preferencias por el riesgo varian durante el dia y por tanto un animal sensible al
riesgo no puede tener en cuenta solo las reservas de energia. Es necesario incluir-
las en un contexto de objetivos, que ademds cambian en funcién del momento en
que se propongan.

Existen otras reglas o modelos que ofrecen explicaciones a la sensibilidad
por el riesgo alternativas a la regla del balance energético, como los modelos que
incorporan la ley de Weber o los mecanismos del aprendizaje asociativo (véase
Kacelnik y Bateson 1996; Kacelnik y Brito e Abreu 1998; revisién en Kacelnik y
Mouden 2013). Estas reglas alternativas explican, por ejemplo, que los animales
ejecuten la falacia de los promedios. Como se ha explicado antes, esta falacia se
produce en un contexto de bisqueda de alimento (Figura 5.3) cuando se maxi-
miza el promedio de las tasas (energia / tiempo) de cada alternativa de compor-
tamiento, en lugar de maximizar la tasa a largo plazo (sumatorio de energias /
sumatorio de tiempos), como predice la teoria de optimizacién clésica.

No existe consenso para explicar la reversion de las preferencias por ofertas
variables o constantes, debido a que cada regla o modelo ofrece explicaciones
plausibles para una parte del fenémeno. La ley de Weber y los mecanismos del
aprendizaje asociativo siguen siendo modelos plausibles de la preferencia y aver-
si6én por el riesgo. Aunque en un principio la regla del balance energético como
explicacién de la reversion de las preferencia por el riesgo obtuvo el apoyo de
varios trabajos experimentales, el conjunto de estudios realizados durante las
décadas posteriores no encuentran evidencias concluyentes de la esperada rever-
si6n desde una preferencia por un recurso variable cuando el balance energé-
tico es negativo, hacia otra preferencia por un recurso invariable cuando dicho
balance energético es positivo (Kacelnik y E1 Mouden 2013).

5.2.4. Descuento temporal del valor del recurso

En el estudio de la optimizacién del comportamiento se utiliza el tiempo
de bisqueda o espera como una dimensién en la que los retrasos se utilizan de
manera lineal, de manera que la tasa de obtencién de un recurso disminuye a la
mitad cuando el tiempo de bisqueda se duplica, o a un tercio cuando el tiempo
se triplica. Sin embargo, las observaciones de animales que sufren interrupcio-
nes muestran que el valor que se da al tiempo de obtencién y manejo del recurso
no es lineal (McNamara y Houston 1987; Benson y Stephens 1996). Los animales
a menudo prefieren un recurso de pequefio valor si es encontrado rdpidamente,
a otros recursos de mayor valor que tardan mds tiempo en ser obtenidos, incluso
cuando la tasa neta de obtencién del recurso sea menor para la opcién preferida.
Es un hecho constatado que los animales que sospechan que pueden ser inte-
rrumpidos prefieren los recursos que se obtienen rdapido, aunque el resultado no
sea una eleccién 6ptima. Este fenémeno se conoce como impulsividad y refleja
una funcién decreciente de la utilidad de un recurso con el tiempo que tarda en
obtenerse. Este fendmeno se ha descrito en varias especies de aves y mamiferos,
que descuentan el valor del alimento futuro cuando son sometidos en experi-
mentos de laboratorio a preguntas sencillas (por ejemplo: cambios en el tiempo
de espera entre un alimento escaso y otro abundante), entre los que se puede
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citar aves del género Parus (Barkan y Withiam 1989), estorninos (Reboreda y
Kacelnik 1991; Bateson y Kacelnik 1997) o ratas (Christensen-Szalanski et al.
1980).

Existen dos resultados generales obtenidos en los estudios sobre descuento
temporal que afectan a la optimizacién del comportamiento. Primero, el des-
cuento del valor o utilidad del recurso es decreciente de forma céncava, un
efecto ignorado por la teoria cldsica de optimizacién del comportamiento.
Segundo, los animales revierten su preferencia por los recursos inmediatos y
pequeiios en favor de los recursos retrasados y mayores cuando los tiempos de
bisqueda o espera de ambos se alargan. Dos modelos que no tienen relacién
con la teoria cldsica de optimizacién han sido propuestos para explicar estos
resultados. El primero es un modelo sencillo de descuento exponencial (Mazur
1987), que es similar a varios modelos ecolégicos (Kagel et al. 1986; McNamara
y Houston 1987). El modelo de descuento exponencial P(t)=V-e™* propone que
el valor inicial del recurso V se reduce con el tiempo segin una constante k
que se ajusta de manera empirica en funcién de la preferencia del animal por
el recurso, que se reduce con el tiempo de espera entre la decisién de utilizarlo
y su uso efectivo. Aunque este modelo sencillo y los andlogos de Kagel et al.
(1986) y McNamara y Houston (1987) no explican la reversién de preferencias
por los recursos retrasados observada experimentalmente, una versién poste-
rior y mds compleja del modelo exponencial si lo hace (Green y Myerson 1996).
El segundo modelo de descuento es hiperbdlico P(t) = V / (1 + kt) y tiene la
ventaja que explica tanto la disminucién temporal como la reversién de pre-
ferencias (Orduia y Bouzas 2004). Sea uno u otro el modelo correcto de des-
cuento temporal del valor de un recurso, el resultado es que la optimizacién del
comportamiento estd restringida o influida por este fenémeno (Kacelnik 1997;
Kacelnik y Mouden 2013).

5.3. Optimizacion en solitario

5.3.1. Comportamientos basicos de optimizacién

La mayoria de los estudios de optimizacién del comportamiento podrian
agruparse en tres categorias segtin las decisiones que los animales han de tomar:
(a) estudios de seleccién de dieta, (b) estudios de tiempos de permanencia en un
lugar o actividad y (c) estudios de alejamiento y retorno a un lugar central. Las
variables de decisi6n y las restricciones de los modelos son diferentes en cada
grupo, pero las monedas no tienen por qué serlo.

La categorizacion en tres tipos de estudios no es excluyente, puesto que las
decisiones de un animal tienen efectos a varias escalas temporales y espaciales.
Por ejemplo, la seleccién de dieta o el tiempo de permanencia pueden diferir
en funcién del alejamiento desde un lugar central o en funcién de su valor mar-
ginal (van Gils y Tijsen 2007, Kacelnik y Cuthill 1987, Alonso et al. 1995). A
continuacioén los tres grupos de estudios se tratan como si actuasen de manera
independiente.
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a) Estudios de seleccion de dieta

Los estudios de seleccion de dieta analizan la composicién de presas o tipos
de alimento que un animal incluye en su dieta. El objetivo de estos estudios es
predecir la preferencia por un tipo de alimento, en general aquél que ofrezca
mayor cantidad de energia por unidad de tiempo empleado en su captura y
procesamiento. Ademds, dicha preferencia deberia aumentar cuando ese ali-
mento se encuentra rdpidamente, hasta el punto que otros alimentos menos
rentables o menos frecuentes dejan de ser incluidos en la dieta (por ejemplo,
Cooper et al. 2007). Algunos alimentos nunca serfan incluidos en la dieta si no
ofrecen una rentabilidad minima en términos de contenido energético y tiempo
de procesado.

La formulacién basica de un modelo de seleccion de dieta utiliza la energia
neta (E) obtenida y el tiempo total (T) dedicado a la obtencién de un tipo de ali-
mento, de manera que la tasa = E / T, donde T incluye el tiempo de bisqueda
(t,, por la palabra inglesa searching) y el tiempo de manejo del alimento (t,, por
la palabra inglesa handling). Cuando la dieta se compone con un tdnico tipo de
alimento o presa, y esta es atrapada una a una de manera secuencial, la energia
E que se obtiene durante la alimentacién depende de la energia que contiene
una presa o individuo (e), la tasa de encuentro de los individuos (A = ntimero de
individuos / unidad de tiempo) y del tiempo empleado en buscar alimento (t,),
expresdndose como E = exAxt,. Un ejemplo de cdlculo de una tasa es el siguiente:
la energia conseguida buscando durante 20 minutos una presa que contiene 100 ]
y que se encuentra a una tasa de 1 individuo cada 30 segundos es 100 x (20 x 60)
/30 =4000J. El tiempo total empleado en manejar las presas t, obtenidas durante
la bisqueda se calcula multiplicando la tasa de encuentro A por el tiempo de
buisqueda t, y por el tiempo empleado en el manejo de cada una de las presas (h),
que es el mismo para todas al existir un solo tipo de presa, y por tanto, t, = Axt,xh.
El tiempo empleado en buscar alimento y manejarlo es T =t, + t, = t, + Axt,xh
= t,x(1+Axh). Si el tiempo de manejo de una presa en el ejemplo anterior es 3 s,
entonces el tiempo empleado en manejar las presas es 1200x(1+3/30) = 1320 s.
La tasa de obtencion de energia es E/T = exhxt, / t,x(1+Axh) = exA / (1+Axh), que
en el ejemplo anterior equivale a (100/30) / (1+3/30) = 3,03 J/s.

En el caso de que la dieta esté compuesta por dos tipos de presas, la ener-
gia total obtenida es E = e,x\ xt, + e,xA,xt; = (e,x\, + e,x\,)xt, , el tiempo total
empleado es T =t, + t, = t, + A, xt,xh, + A, xt,xh, = t,x(1+ A, xh, + A,xh,) y la tasa de
ingestién de energia se calcula como E/T = (e,xA, + €,xA,) / (1+ A, xh, + A,xh,). Un
animal sin preferencia por uno u otro tipo de presa incorporaria ambos a su dieta
en funcidn de las tasas de aparicién de cada tipo durante la bisqueda y obtendria
una tasa de energia que se puede calcular tal y como se ha explicado en el parrafo
anterior. Un animal que intente maximizar la tasa de ingestion de energia durante
el tiempo de bisqueda podria establecer una combinacién de presas diferente,
dependiendo de los tiempos de manejo (h, y h,), contenido de energia (e, y e,), ¥
las tasa de encuentro (A, y A,). En un caso extremo, un animal podria incorporar
a la dieta un solo tipo de presa si con ello obtuviese energia a una tasa mayor que
siincorporase ambos tipos de presa. Utilizando las anteriores ecuaciones, la dieta
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utilizaria solo el primer tipo de presa en lugar de los dos tipos cuando (Krebs y
Davies 1987):

(e,/e)xh,-h, >1/M\,

Que es equivalente a la expresion e, xA, / (1+A,xh,) > e, / h, (Kacelnik y Berns-
tein 1994). Las lecturas que se hacen de la ecuacién y sus dos simplificaciones
varfan desde las conclusiones mas o menos evidentes, como es por ejemplo que la
dieta de un animal se compone solo de un tipo de presa cuando sus energia y tasa
de encuentro son elevadas y su tiempo de manejo es breve, a otras que en principio
no son evidentes y resultan de mucha utilidad, como es por ejemplo que la tasa
de aparicién de una presa excluida de la dieta no deberia influir en la decisién
de incorporarla a la dieta mientras la energia obtenida (e) en funcién del tiempo
de manejo (h) no supere la tasa de obtencién de energia del tnico tipo de presa
que forma la dieta. Otra conclusién que se obtiene interpretando las ecuaciones
es que la dieta incorpora un tipo de presa de manera completa o la excluye tam-
bién de manera completa. De esta conclusién no se deduce que los animales con
dietas complejas (que incluyan ocasionalmente un tipo de presa) no sean capaces
de optimizar su comportamiento, sino que deben existir restricciones y circuns-
tancias en las que optimizar la dieta con un solo tipo de alimento no sea posible.

La mayoria de los trabajos han comprobado que los animales buscan alimento
seguin las anteriores predicciones (Stephens y Krebs 1986; Sih y Christensen
2001), especialmente cuando el alimento no puede moverse, como es el caso de
los animales herbivoros. Las predicciones realizadas asumiendo la optimizacién
de la dieta no se cumplen en la misma medida si los animales han de capturar
presas que pueden huir. Estas diferencias en el éxito de la teoria de la optimiza-
cién de la dieta segin la movilidad del alimento no depende tanto del tipo de
animal que busca el alimento (invertebrados o vertebrados, endotermos o ecto-
termos), como de (a) disponer de la informacién necesaria sobre los pardmetros
incluidos en el calculo de la dieta 6ptima, y (b) conocer cudl es la variabilidad de
las tasas de encuentro de cada tipo de presay del éxito de su captura (Sih y Chris-
tensen 2001). En otras palabras, los modelos clasicos, que predicen la composi-
cién 6ptima de la dieta segiin la cantidad de energia que cada alimento ofrece en
funcién del tiempo que es necesario emplear en su procesado, deben considerar
también el tiempo de persecucion y captura, especialmente si hay algin alimento
movil incluido en la dieta.

Es evidente que la dieta 6ptima en términos de energia y tiempo se establece
Gnicamente para alimentos nutricionalmente equivalentes. Es preciso recordar
que existen restricciones metabdlicas a la estructura de la dieta 6ptima, en tanto
existan diferencias entre tipos de alimentos (por ejemplo, vegetales y animales
en el caso de animales omnivoros, Robbins et al. 2007). En teoria es posible cal-
cular la dieta 6ptima cuando los alimentos difieren en su composicién. Por ejem-
plo, si dos alimentos difieren en el contenido de dos nutrientes y el objetivo de
un animal es reunir una cantidad determinada de ambos nutrientes, éste podria
obtenerlos ya sea ingiriendo uno u otro alimento en exclusiva o combinédndolos
en una determinada proporcién, de manera que la obtencién de ambos nutrientes
se aproximara a su objetivo fisiol6gico. En la consecucién de una dieta éptima,
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el individuo se alimentaria primero con uno de los dos alimentos, para a conti-
nuacién incluir el segundo alimento de manera creciente hasta lograr una com-
binacién de ambos alimentos que le reporte la cantidad de los dos nutrientes de
la manera més sencilla. Si el cambio de dieta entre uno y otro alimento no tiene
costo, tampoco hay relacién entre el estado de reservas y los costos metabdlicos
y ecolégicos de dicho estado, ni el animal es interrumpido mientras se alimenta,
entonces la manera de llegar a la combinacién de nutrientes precisa a partir de
ambos alimentos no es tnica (Houston et al 2011). Sin embargo, los animales
muestran una estrategia consistente en la manera en que combinan los alimentos
para obtener su dieta (Houston et al 2011 y otras referencias citadas allf, Rauben-
heimer y Jones 2006). Por tanto, y como es evidente, al menos alguna de las asun-
ciones anteriores debe ser errénea. Por ejemplo, cuando la bisqueda e ingestién
de alimento pueden ser interrumpidas, los animales que requieren dos nutrientes
en una proporcién determinada deben combinar dos alimentos de una manera
determinada -no aleatoria- desde el inicio (Houston et al 2011).

b) Estudios de tiempo de permanencia

Los estudios de tiempo de permanencia analizan las decisiones de abandono
y cambio entre parcelas en las que se encuentra el recurso (alimento, miembros
del sexo contrario, refugio, etc.), dependiendo entre otros factores del tiempo
de viaje empleado en llegar a la parcela y de la velocidad a la que se obtiene el
recurso en ese lugar. La Figura 5.6 ilustra la relacién que existe entre el tiempo de

Cantidad de
recurso obtenido

A

Tiempo de
viaje largo

Tiempo de

= Tiempo de permanencia
viaje corto

Tiempo de viaje

Figura 5.6. Segun el Teorema del Valor Marginal, cuando la cantidad acumulada de un recurso au-
menta de manera decelerada con el tiempo de permanencia, existe un momento 6ptimo de abandono
cuando la tasa de ganancia del recurso es maxima en funcion del tiempo transcurrido para comenzar
a utilizarlo y que con frecuencia se ha empleado en viajar para llegar hasta el recurso (una parcela de
alimentacion, una zona de apareamiento, etc.). En la figura se presenta una situacion idealizada en la
que el tiempo 6ptimo de permanencia en un mismo recurso difiere segun el tiempo de viaje (largo o
breve). Esta figura es equivalente a la figura 5.2(b), pero se suele utilizar esta que contrapone el tiempo
de viaje o espera al tiempo de permanencia.
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permanencia 6ptimo con respecto a la cantidad de recurso obtenido y el tiempo
de viaje, siguiendo el Teorema del Valor Marginal (TVM). El tiempo éptimo de
permanencia en un mismo lugar depende del tiempo empleado en llegar al lugar,
del tiempo transcurrido en cazarlo si el recurso es una presa mévil, o del tiempo
de espera si se trata de una pareja reproductora. Para que el tiempo de permanen-
cia 6ptimo dependa del tiempo de viaje es necesario que la cantidad de recurso
obtenido se incremente de manera decelerada con el tiempo de permanencia, tal
y como establece el TVM.

Entre los numerosos ejemplos que ilustran la optimizacién del tiempo de
permanencia en funcién del tiempo de viaje sobresale el estudio del tiempo de
copula de la mosca amarilla del estiércol Scathophaga stercoraria (Parker 1970a;
b; 1992; Parker y Stuart 1976). Las hembras de la mosca se alimentan en excre-
mentos de ganado. Los machos compiten por ocupar un excremento al que llegan
las hembras, intentando copular con ellas, y distribuyen el tiempo de copula
entre las hembras presentes. La duda que tenian los investigadores era si la dura-
cién de la cépula era aleatoria o si por ejemplo dependia del ntimero de hembras
presentes, de forma que un macho distribuyera su tiempo de manera propor-
cional al nimero de hembras, teniendo en cuenta también el tiempo medio que
transcurria entre dos cépulas. Esta hipétesis sencilla se elaboré en un contexto
TVM aplicado a la proporcién de huevos fecundados en funcién de la duracién
de la copula. En estudios de laboratorio los autores citados encontraron que el
ntmero de huevos fecundados aumentaba con el tiempo de cépula, pero de una
manera decelerada. E1 TVM sugiere que la duracién media observada de cépula
(36 minutos) maximizaba el porcentaje de huevos fecundados en funcién del
lapso medio transcurrido entre los encuentros secuenciales con las hembras
(156.5 minutos). La duracién éptima de cépula se calculé en 41 minutos, y el
resultado gréfico de aplicar el TVM al tiempo medio transcurrido entre cépulas
y al porcentaje de huevos fecundados en funcién de la duracién de la cépula se
muestra en la Figura 5.7.

Uno de los problemas al que se enfrentan los animales al decidir el tiempo
de permanencia es la necesidad de actualizar la informacién sobre la calidad
del lugar en relacién con el ambiente que le rodea, debido a que una parcela
con una cantidad de recurso normal se utiliza menos tiempo cuando estd en un
ambiente con abundancia del recurso y al contrario: durante més tiempo cuando
el ambiente es pobre (por ejemplo: Parker 1992; Alonso et al. 1995; Muratori et
al. 2008). Dicha actualizacién requiere emplear tiempo y energia en aprender y
recordar las condiciones ambientales, tarea que compite con la obtencién del
recurso que ofrece el lugar que se ocupa. Para decidir si un recurso merece ser
utilizado se asume que el individuo utiliza un tiempo inicial, durante el cual trata
de estimar la calidad del lugar. Tras decidir quedarse comienza a utilizarlo hasta
que la tasa alcanza el valor médximo, teniendo en cuenta los tiempos de llegada,
de reconocimiento y un tiempo posterior en el aprovechamiento del recurso. El
periodo de reconocimiento puede ser en la practica nulo, pero en los casos en los
que resulta significativo es posible establecer un tiempo de permanencia éptimo
alternando exploracién y aprovechamiento mediante reglas sencillas de aprendi-
zaje (Eliassen et al. 2007).
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Figura 5.7. Los machos de la mosca amarilla de los excrementos (Scathophaga stercoraria) maximi-
zan la tasa de fertilizacion (huevos fertilizados/tiempo de cépula) abandonando la cépula antes de ago-
tar la cantidad de esperma disponible y sin fertilizar todos los huevos que una hembra esta dispuesta a
depositar. La duracion 6ptima de la copula para los machos se puede calcular con la recta AB tangente
a la curva de incremento de huevos fertilizados y que se origina en un tiempo medio de busqueda y
vigilancia de las hembras (156,5 minutos). Figura redibujada a partir de Parker (1978).

En ocasiones, el uso 6ptimo de una parcela no se expresa como el tiempo
de permanecia, sino que se expresa por la densidad del recurso por debajo de
la cual el animal abandona la parcela. A esta segunda expresion se la representa
con las letras GUD (giving-up density; Brown 1988) y es la mds frecuente en la
literatura actual sobre estudios de permanencia (véase por ejemplo Shaner et al.
2007 y otras referencias alli citadas). Estudios basados en GUD permiten estu-
diar el comportamiento éptimo en condiciones de campo con mas facilidad que
utilizando el tiempo de permanecia; sin embargo, son limitados en relacién a la
capacidad de controlar las diferencias individuales en los patrones de obtencién
de recursos. Ademads, aunque para el investigador resulte factible estimar la den-
sidad de un recurso (ejemplos: alimento en Kgr/Ha, oportunidades de aparea-
miento por hora e individuo, etc.), para el animal puede no serlo. En lugar de la
GUD para un animal puede ser mds sencillo utilizar la tasa de aprovechamiento
del mismo (por ejemplo, la tasa de ingestién de alimento o la tasa de cépulas)
para decidir abandonar un lugar. La variable de decisién que el animal utilizaria
para conseguir un aprovechamiento 6ptimo del recurso es la tasa de ingestién
de abandono QIR (quitting intake rate) o tasa de aprovechamiento QHR (quitting
harvest rate, Stephens y Krebs 1986; van Gils y Tijsen 2007), que ademds puede
ser registrada por el observador hasta el momento previo al cambio de parcela.

Para investigar si un animal utiliza el tiempo de permanencia para optimizar
su comportamiento se asume que (i) la calidad de cada parcela es reconocible
en un tiempo mucho menor que el tiempo de permanencia; y que (ii) el apro-
vechamiento del recurso durante el tiempo que se ocupa una parcela tiene una
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funcién conocida (curvilinea y decelerada en la mayoria de las situaciones). Es
importante que el aprovechamiento del recurso disminuya con el tiempo de per-
manencia debido a que el animal extingue la oferta (alimento, ntimero de apa-
reamientos, etc.) y no debido a que quien se agota o sacie sea el mismo animal,
pues el saciado dejaria en suspenso la necesidad de un cambio de parcela para
continuar maximizando la tasa de ingestién. Los animales saciados por ejemplo
pueden permanecer en una parcela descansando, sin obtener mas recursos. Alter-
nativamente, un animal saciado puede abandonar una parcela cuando todavia
quedan recursos abundantes y cambiar a otro lugar que por ejemplo ofrezca mas
seguridad frente a predadores.

Cuando el tiempo de permanencia se refiere al uso de un refugio frente a ata-
ques puntuales de un predador, el recurso (i.e., la probabilidad de supervivencia)
que se obtiene es maximo al principio, pero su utilidad disminuye con el tiempo
a medida que el riesgo de predacién disminuye. Si el tiempo en el refugio se
alarga innecesariamente, se incurre en un coste que favorece que el individuo
intente abandonar el lugar en el momento éptimo, como ocurre en lacértidos
(Martin y Lépez 1999; Cooper y Frederick 2007).

c) Estudios de alejamiento y retorno a un lugar central

Los estudios de alejamiento desde un lugar central investigan situaciones en
las que el animal debe regresar a un mismo lugar cada vez que busca y obtiene una
cantidad de recurso. Ese recurso en la mayoria de las ocasiones es alimento, pero
también puede ser material para construir un nido, por ejemplo. Los objetivos de
estos estudios son explicar el tiempo de permanencia en una parcela cuando se
ha de regresar con todo o parte del recurso obtenido (Kacelnik 1984) o explicar el
aumento de tamaiio del recurso transportado al lugar central cuanto mayor es la
distancia recorrida, que obviamente trata de compensar el incremento del gasto
energético por la distancia recorrida (Carlson y Moreno 1981; Lifjeld 1989).

De manera complementaria, los estudios de optimizacién de la distancia de
alejamiento calculan la distancia critica a partir de la cual una cantidad pequefia
de recurso se ignora, al no ser suficiente para compensar el gasto de su traslado
(Holder y Polis 1987). Para comprobar cudl es la distancia critica a partir de la
cual un recurso se ignora, la disponibilidad de cada tipo de recurso debe ser la
misma a todas las distancias, o al menos conocerse la frecuencia de aparicién de
cada tipo de alimento respecto del lugar central (Rosenberg y McKelvey 1999).

Cuando el mismo tipo de parcela en la que se obtiene un recurso se encuentra
a distancias lejanas o préximas a un lugar central, el teorema del valor marginal
predice que el tiempo de permanencia aumenta con el tiempo de viaje y por
tanto con la distancia al lugar central. Aunque el tiempo de permanencia en las
parcelas lejanas puede ser inferior que en las cercanas (van Gils y Tijsen 2007),
lo normal es que los lugares alejados cuya visita sea muy costosa sencillamente
no sean visitados. La relacién entre alejamiento y tiempo éptimo de permanencia
tiene obviamente un limite maximo, a partir del cual carece de utilidad el per-
manecer en una parcela un tiempo teéricamente éptimo por ser excesivo, dado
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que un animal tiene un tiempo limitado para obtener el recurso. La influencia
que tienen la limitacién de tiempo y el coste del viaje en la permanencia en una
parcela se puede ilustrar con el caso de los estorninos durante el cuidado de sus
crias, ejemplo que se explica a continuacion.

Los estorninos durante la cria buscan alimento en parcelas alejadas del nido
y lo transportan de regreso. El tiempo éptimo de permanencia en una parcela
deberia establecerse por la distancia al nido (mds tiempo a mayor distancia), y
por la curva de captura de presas en funcién del tiempo de permanencia en la
parcela, aplicando el teorema del valor marginal. Un estornino deberia perma-
necer un tiempo cercano al éptimo y que ademads deberia ser similar en parcelas
situadas a la misma distancia del nido y con un contenido de presas semejante.
Sin embargo, la limitacién de tiempo y el coste del viaje pueden provocar que
los tiempos de permanencia en parcelas semejantes sean diferentes (Ydenberg et
al. 1994). El estudio de Ydenberg demostré que el estornino estd optimizando a
lo largo del dia dos objetivos. Por una parte, el éxito de cria depende de que el
adulto transporte y entregue al cabo del dia el alimento necesario para asegurar el
crecimiento diario de las crias. Por otra parte, el éxito de la cria depende también
de que el adulto consuma alimento para sobrevivir él mismo y seguir adelante
con la cria. Al cabo del dia, un estornino debe cumplir ambos objetivos (entregar
la cantidad diaria de alimento a sus crias y alimentarse a si mismo) en un tiempo
que esta limitado por la duracién del dia, entre otros posibles factores. El cdlculo
de la tasa de buiisqueda y entrega de alimento, de la tasa de gasto energético que
requiere dicha bisqueda y entrega, asi como el cdlculo de la tasa de ingestion de
alimento por parte del estornino adulto permiten comprender porqué los tiem-
pos de permanencia en una parcela pueden ser diferentes (Figura 5.8), a pesar de
que el teorema del valor marginal indica que el tiempo 6ptimo de permanencia
depende tinicamente del tiempo de viaje y de la disminucién del valor marginal
del alimento obtenido en funcién del tiempo de permanencia.

En la Figura 5.8 la tasa bruta de entrega del alimento (b) es al principio pro-
porcional al tiempo de permanencia, creciendo a medida que se capturan més
presas en la parcela. A un tiempo de permanencia elevado le corresponde una
tasa de entrega de alimento inferior, debido al mayor tiempo requerido en su
obtencién, una vez que las presas mads faciles de capturar se agotan. La tasa de
gasto de energia (c) es elevada para un tiempo de permanencia breve, debido a
que la mayoria del gasto se ocasiona con el vuelo entre el nido y la parcela. A
medida que el tiempo de permanencia se alarga, la tasa de gasto energético (c)
disminuye, debido a que caminar mientras se busca el alimento es menos costoso
en comparacion con el gasto del viaje. Combinando b y ¢ se puede comprender
que los tiempos de permanencia relativamente breves maximizan la tasa neta
de entrega de alimento (b-c), mientras que la eficiencia de la entrega (b/c) del
alimento a los pollos se maximiza para tiempos de permanencia relativamente
largos. Dependiendo de las circunstancias puede ser adecuado que la permanen-
cia sea breve o larga.

En el caso de que la limitacién esté impuesta por el gasto de energia, el estor-
nino maximiza la eficiencia de la entrega de alimento y el tiempo de permanencia
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Figura 5.8. Tasas energéticas y eficiencia de la entrega de alimento a los pollos de estornino en fun-

cion del tiempo de permanencia en una parcela. El tiempo de permanencia que maximiza la tasa neta

de entrega de alimento es méas breve que el que maximiza la eficiencia de la entrega. Los estorninos

variaron el tiempo de permanencia en funcion del consumo propio del alimento recolectado (menor
tiempo cuanto mayor consumo propio; redibujado a partir de Ydenberg et al. 1994).

debe ser largo. En el caso de que el tiempo disponible para alimentar a las crias
y a s{ mismo sea restrictivo, el estornino maximizaria la tasa neta de entrega de
alimento. Las observaciones de Ydenberg y colaboradores (1994) indican que el
grado de maximizacién de la tasa neta de entrega de alimento viene dado por la
tasa de ingestién del propio estornino adulto (Figura 5.8, parte superior). Cuando
el estornino consume alimento a una tasa elevada, el tiempo de permanencia
en la parcela es breve y tiende a maximizar la tasa de entrega de alimento. Si
consume alimento a una tasa pequefia y lo acumula en el pico para transportarlo
(en el caso de pequefios invertebrados, por ejemplo), el tiempo de permanencia
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se alarga y tiende a maximizar la eficiencia de la entrega de alimento a las crias.
Los limites de tiempo y gasto de energia pueden ser concurrentes, por lo que el
tiempo de permanencia puede variar entre valores extremos que, no obstante,
sean compatibles con la optimizacién del comportamiento.

5.4. Optimizacion en grupo

5.4.1. Economias de agregacion

La variable que podria utilizar un animal para permanecer o cambiar de
grupo es semejante a la que utilizarfa para permanecer en una parcela: la tasa
neta de obtencién del recurso (energia, nutrientes, cépulas, etc.). En una eco-
nomia de agregacion, se espera que los individuos tengan una mayor tasa neta
cuando los recursos son explotados en grupo que en solitario (Giraldeau y Caraco
2000). Estos beneficios son esperados en ciertos tamafios de grupo, lo cual lleva
a la agregacién de individuos. Sin embargo, a medida que el tamafio del grupo
aumenta los beneficios se hacen menores y los costes aumentan debido a fenéme-
nos de competencia e interferencia. La relacién entre costes y beneficios genera
un pico en la relacién entre tasa neta de obtencién del recurso y tamafio de grupo,
que se denomina tamafio 6ptimo de grupo, G* (Sibly 1983; Clark y Mangel 1984;
Giraldeau y Gillis 1985; Kramer 1985, Figura 5.9).

/— Bajo nivel jerarquico

Alto nivel jerarquico

Recurso obtenido (F)

Y

Tamaio de grupo

Figura 5.9. Relacion entre la tasa neta de obtencién del recursos (F) y el tamafo del grupo en una

economia de agregacion. El tamano en el cual F es maxima se conoce como tamafo 6ptimo del grupo

(G*). El tamario en el cual F es menor o igual que el F obtenido solitariamente (1) se denomina tamano

estable del grupo. La Figura también presenta relaciones en grupos con distintos niveles jerarquicos o

grado de dominancia en el grupo. A medida que el grado de dominancia aumenta, los tamafios 6ptimos

y estables disminuyen. Los grupos con una baja proporcién de individuos dominantes tendran tamafios
optimos mayores. Basado en Giraldeau (1988).
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Cuando un individuo se une a un grupo que ya posee el tamaiio 6ptimo, la
tasa neta de obtencién de recursos del nuevo miembro aumenta; sin embargo, las
tasas de los miembros ya establecidos en el grupo disminuye (Figura 5.9). Si nue-
vos individuos contintian uniéndose al mismo grupo (de uno por vez), el tamaiio
del grupo llegard a un nuevo punto denominado tamariio estable del grupo, G, en
el cual la tasa neta de obtencién de recursos es menor o igual a la obtenida por
individuos que obtienen recursos solitariamente (comparar la tasa neta de obten-
cién de recursos para tamaiios 1y G en la Figura 5.9).

El modelo original de Sibly (1983) propuso que los tamafios de grupo tende-
rian a ser generalmente mayores que el tamafio éptimo (G*) y cercanos al tamafio
estable (G). Sin embargo, Giraldeau y Gillis (1985) propusieron una situacién
excepcional en la cual el tamafio 6ptimo podria ser el tamarfio estable. Esta situa-
cién se podria observar si la tasa neta de obtencién de recursos asociada a un
tamafio de grupo mayor en una unidad al tamafio de grupo 6ptimo fuese menor
que la tasa neta de obtencién de recursos cuando los individuos se alimentan
solitariamente. Por ejemplo, si la tasa neta de beneficios para un tamafio éptimo
de 15 individuos es f, la condicién anterior se cumpliria si la tasa neta de obten-
cién de recursos para un grupo de 16 individuos es menor que la obtenida por un
individuo aislado.

El modelo original de tamafio 6ptimo del grupo posee varios supuestos. Pri-
mero, los individuos dentro del grupo tienen capacidades competitivas similares
y no controlan el acceso de nuevos miembros. Segundo, los individuos pueden
unirse a grupos de cualquier tamafio para aumentar su tasa neta de obtencién de
recursos. Tercero, la curva entre la tasa neta de obtencién de recursos y el tamaiio
del grupo es no-lineal (aumenta, se estabiliza, disminuye). Cuarto, las jerarquias
sociales no afectan al cdlculo de la tasa neta de obtencién de recursos. Quinto, no
existen diferencias en el grado de relacién genética de los individuos dentro de
un grupo con aquellos que estdn en otros grupos.

Incumplimientos de estos supuestos modificardn la forma de la relacién entre
tasa neta de obtencién del recurso y tamafio de grupo, y por ende el tamaifio
6ptimo y estable del grupo. Estos cambios se han documentado de manera te6-
rica en relacién a diversos factores: la restriccién o el reclutamiento de nuevos
individuos en el grupo, dominancia, distancia genética, competencia entre dis-
tintos grupos, y aprendizaje (Giraldeau 1988; Higashi y Yamamura 1993; Zemel y
Lubin 1995; Hamilton 2000; Beauchamp y Ferndndez-Juricic 2005). Por ejemplo,
en grupos con fuerte jerarquizacién social, un nuevo miembro puede ser des-
plazado rapidamente del grupo si posee una baja jerarquia social o bien puede
permanecer en el grupo siempre y cuando desplace a un miembro del grupo con
una jerarquia social menor. Estas estrategias llevarian a una reduccién en la tasa
neta de obtencién del recurso y a un menor tamafio éptimo y estable del grupo en
relacién a grupos con una estructura social menos rigida (Figura 5.9).

El tamarfio estable del grupo puede generar una paradoja tedrica. Si nuevos
individuos intentan entrar en un grupo que ha llegado a su tamafio estable, G,
sus tasas neta de obtencién de recursos serdn menores que si se alimentan soli-
tariamente. En un grupo de tamafio mayor que el estable, todos los miembros
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pagarian altos costes (competencia, interferencia) pero no obtendrian una canti-
dad suficiente de beneficios para al menos equilibrar los costes de permanecer en
ese grupo. La paradoja es que estos tamaiios de grupo no serian evolutivamente
estables (Clark y Mangel 1984; Rannala y Brown 1994). Eventualmente, los gru-
pos de tamafios mayores que el estable se dividirian (por ejemplo, al moverse
de un parche a otro, o después del ataque de un predador) en grupos de menor
tamafio y més cercanos al tamafio 6ptimo.

Como resultado de esta paradoja, algunos autores propusieron que el tamafio
estable de grupo G es un equilibrio inestable (Clark y Mangel 1984; Kramer 1985),
ya que no se espera que los grupos converjan en el mismo tamafio estable des-
pués de dividirse. Este equilibrio inestable sugiere que el tamafio estable es el
méaximo tamafio de grupo que se esperaria en condiciones naturales. Sin embargo,
el tamafio de grupo maés frecuente (o sea, el tamafio observado) variaria entre el
tamario éptimo y el tamafio estable.

Los primeros estudios del tamafios 6ptimo de grupos se focalizaron en docu-
mentar los tamafios de grupo mas comunes en mamiferos grandes como leones,
bifalos y primates (revisiéon en Krause y Ruxton 2002). Desde una perspectiva
empfirica, la variable que mejor representa el tamafio observado de grupo no es
la media aritmética, sino la mediana o mejor atin el tamafio tipico de grupo (g)
(Giraldeau 1988):

2

8

~\=

8

HMQ

donde N representa el nimero de grupos en una poblacién, y g; es el tamafio de
cada grupo i. El tamafo tipico de grupo es una estima de los tamafios de grupo
que un individuo dado experimenta en la poblacién.

Un estudio de la codorniz comtn (Colinus virginianus) adopté una perspec-
tiva mds experimental al manipular (a) en un aviario distintos tamafios de grupo
y medir la proporcién de tiempo que los individuos destinaron a vigilancia, ali-
mentacién y el tiempo de deteccién de un predador modelo, y (b) en condicio-
nes naturales el tamafio de los grupos y medir la supervivencia, movimientos,
y tamafio corporal de los individuos (Williams et al. 2003). El tamafio 6ptimo
de grupo en la codorniz comtn se estimé6 en 11 individuos. Grupos menores
y mayores fueron poco estables debido a una reduccién en la supervivencia y
un aumento de la competencia, respectivamente. En otro estudio en el tordo de
cabeza marrén (Molothrus ater), donde se manipularon en condiciones semi-
naturales los tamafios de grupo y diversos factores ecoldgicos, se hallé un rango
de tamafios 6ptimos de grupo (3-6) en vez de un dnico pico (Morgan y Fernan-
dez-Juricic 2007). El tamafio observado de grupo vari6 dentro de este rango en
respuesta a variaciones en el riesgo de depredacion y el tamafio poblacional.
Estudios como éste en los que se manipulan los tamafios de grupo y distintos fac-
tores, permiten comprobar de manera mds apropiada que en animales en libertad,
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en qué condiciones sociales y ecolégicas se cumplen las predicciones del modelo
del tamafio 6ptimo.

5.4.2. Economias de dispersién

En una economia de dispersién se espera que los costes de obtencién de
recursos aumenten con el tamafio del grupo en relacién a los beneficios. En los
grupos inestables en los que, al menos idealmente, cualquier individuo es libre
de elegir un grupo, la optimizacién del comportamiento sigue las monedas, varia-
bles y restricciones de manera semejante al comportamiento en solitario, con el
objetivo de maximizar un beneficio. Un individuo cambiaria de grupo cuando la
tasa de obtencién del recurso en el nuevo grupo fuese superior a la que tiene en
el grupo actual. Los individuos se concentrarian en los lugares con mds recursos
hasta que la cantidad de recurso disminuya o la interferencia entre individuos
reduzca la tasa de obtencién del recurso, momento en el que se repetiria el cam-
bio de grupo. El tamafio de cada grupo tenderia al equilibrio a medida que todos
los individuos tuviesen la misma tasa con independencia del grupo en que se
encontrasen, alcanzdndose lo que se denomina como distribucién Libre-Ideal
(Fretwell y Lucas 1969; Fretwell 1972). Hay al menos dos condiciones para que
este equilibrio Libre-Ideal se consiga: (a) el cambio de grupo debe ser posible
con entera libertad y (b) cada individuo debe ser omnisciente o al menos tener
un conocimiento suficiente de la tasa de obtencién del recurso en cada grupo.
Los ejemplos de comportamientos gregarios que desembocaban en distribuciones
libres e ideales fueron frecuentes en los primeros estudios (Parker 1970a, 1974;
Milinski 1979; Harper 1982; revisiones en Milinski y Parker 1991). Casos pos-
teriores fueron por ejemplo el comportamiento 6ptimo de emigraciéon de preda-
dores (Bernstein et al. 1999), el establecimiento de territorios o dreas de campeo
(Mitchell y Powell 2007), la dispersién natal de ciervas (Walhstrém y Kjellander
1995) o la distribucién 6ptima de las hormigas obreras de un hormiguero entre
dos lugares de alimentacion (Lamb y Ollason 1993).

La necesidad de que el individuo tenga un conocimiento perfecto de la dis-
tribucién del recurso para que la distribucién Libre-Ideal se produzca se podria
relajar en el caso del aprovisionamiento desde un lugar central de un recurso
renovable. En esta situacién y al menos en teoria (Fagan et al. 2007), la distri-
bucién de los individuos en funcién del alejamiento al lugar central podria
depender de la tasa de renovacion del recurso y de la velocidad de consumo del
recurso. Dependiendo del acoplamiento entre ambas tasas, asi como de la distri-
bucién propia de los individuos alrededor del lugar central (uniforme, normal,
etc.), el comportamiento éptimo que maximice el aprovisionamiento del recurso
a nivel del conjunto de la poblacién podria por ejemplo generar concentraciones
de individuos solo en las cercanias del lugar central, solo en las zonas alejadas, o
en ambas de manera alternativa, as{ como una distribucién desorganizada de los
individuos. Estas predicciones requieren que los modelos desarrollados a nivel
poblacional sean sustentados obviamente con observaciones directas del com-
portamiento animal, o al menos con modelos espacialmente explicitos basados
en el comportamiento individual (Ford et al. 2007).
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La optimizacién del comportamiento en animales gregarios que buscan re-
cursos renovables predice distribuciones Libre-Ideales donde la densidad de in-
dividuos se correlaciona de manera perfecta con la densidad de recursos (Figura
5.10). Cuando los individuos se concentran de manera desproporcionada en los
lugares con mayor densidad de recurso se produce un sobreuso de los recursos,
mientras que las concentraciones desproporcionadas en los lugares con menor
densidad de recurso conducen a una distribucién de los individuos que infrau-
tiliza los recursos. La frecuencia en la que los animales se distribuyen infrauti-
lizando los recursos es muy superior a la distribucién Libre-Ideal o al sobreuso
(Kennedy y Gray 1993). La causa se debe a que los supuestos de la distribucién
libre ideal no suelen cumplirse. El primer incumplimiento y quizds el mas fre-
cuente es que el movimiento entre lugares sea libre y el segundo que exista om-
nisciencia o conocimiento ideal de la tasa neta de obtencién de recurso en todos
los lugares. Ambos incumplimientos facilitan que la distribucién de los indivi-
duos sea intermedia entre el azar y la distribucién libre ideal o, en otras palabras,
a que la distribucién no optimice, sino que infrautilice los recursos (Bernstein et
al. 1991a; Bernstein et al. 1991b; Kennedy y Gray 1993).

La distribucién libre-ideal es andloga en su formulacién a la ley de concor-
dancia (matching law) o ley de Herrnstein (Davison y McCarthy 1988; Herrnstein
et al. 1997), la cual fue utilizada para predecir la distribucién del tiempo que un
animal reparte entre dos recursos (Krebs y Kacelnik 1991; Kennedy y Gray 1993),
siempre y cuando la analogia se establezca con respecto a situaciones ecoldgicas
de renovacién continua de alimento. La ley de concordancia se puede expresar
como log(t,/t,) = a-log(r,/r,) + log(c), donde t representa el tiempo durante el que
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Figura 5.10. El comportamiento gregario 6ptimo cuando el recurso es renovable y se puede obtener

en dos lugares consiste en formar dos grupos cuyos tamanos relativos (n,/n,) sean directamente pro-

porcionales a la distribucion relativa del recurso (r,/r,) (distribucién libre-ideal). Cuando en el lugar con

mas recursos hay en proporcion mas individuos la distribucion sobreutiliza los recursos, mientras que
los infrautiliza cuando hay menos.
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se ocupa una de las parcelas (un posible equivalente a n en el ejemplo de tamafio
de grupo, Figura 5.10) y r es la disponibilidad de alimento. El pardmetro a es
una estima de la sensibilidad a la diferencia entre dos lugares de alimentacién y
podria ser un pardmetro andlogo al coeficiente de interferencia m que ajusta la
disminucién en la tasa de obtencién de un recurso debido a la interferencia con
otros individuos del grupo (Sutherland y Parker 1998). El pardmetro c es el inter-
cepto, es decir, una estima de diferencia en el uso respecto a la proporcionalidad
esperada. Aunque la ley de Herrnstein es similar al modelo de Pulliam y Caraco
(1984), las diferencias dimensionales de cada situacién (distribucién de tiempo o
de competidores) hacen recomendable evitar el uso de los modelos de una situa-
cién en la otra (Houston 2008) aunque algunos trabajos resaltan las similitudes
(Seth 2001, 2002a, b).

De la misma manera que el comportamiento individual satisface y no opti-
miza la obtencién de un recurso cuando éste es abundante y las limitaciones
(falta de tiempo, riesgo de predacién, etc.) son minimas, es importante resaltar
que la optimizacién del comportamiento en animales gregarios o que se agrupan
en relacién a un recurso no implica una distribucién libre-ideal de los indivi-
duos cuando no existe necesidad de optimizar el comportamiento, y por tanto la
seleccién del grupo al que un animal se incorpora o abandona. En situaciones de
abundancia, los individuos no optimizan su comportamiento y su distribucién
no se tiene por qué ajustar a la distribucién de los recursos. Los animales pueden
por azar concentrarse en los lugares con mds recursos (sobreuso), en los lugares
con menos recursos (infrauso) o repartirse de manera uniforme, lo que también
produce infrauso.

Las condiciones para alcanzar una distribucién libre-ideal no se cumplen con
frecuencia. En el primer trabajo de Fretwell y Lucas (1969) ya se indicé que las
diferencias competitivas entre individuos eran habituales, lo que llevé a estos
investigadores a proponer un modelo de distribucién truncada de individuos
segun sus fenotipos competitivos (edad, rango jerdrquico, sexo, etc.). Los grupos
con fuertes relaciones sociales, en los que existe una jerarquia en el acceso a los
recursos, imponen unas restricciones jerdrquicas a las posibilidades de optimi-
zar el comportamiento en todos los individuos por igual. Las caracteristicas de
los grupos sociales estables, asi como los beneficios y costes que los individuos
tienen en grupo se explican en el Capitulo 7. Otra condicién de dificil cumpli-
miento es el movimiento libre, debido a que el cambio de grupo incurre en gastos
de tiempo y energia, por lo que los individuos permanecen en grupos sub6ptimos
(Kennedy y Gray 1993; Astrom 1994; Kennedy y Gray 1997). Por ultimo, pero
no menos importante, resulta evidente que los individuos no pueden ser omnis-
cientes, y que sus decisiones no pueden basarse en el conocimiento exacto de
las tasas de obtencién de un recurso en todos y cada uno de los grupos a los que
podrian integrarse. La ausencia de un conocimiento exacto de las alternativas es
debido a la falta de informacién y también a las limitaciones cognitivas (Abra-
hams 1986; Koops y Abrahams 2003), pero los animales gregarios pueden contra-
rrestar la falta de informacién y las limitaciones cognitivitas mediante el empleo
de informacién publica (Valone 2007; Capitulo 7), de manera que el gregarismo
no implique necesariamente la infrautilizacién de los recursos. A pesar de no ser
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ni libres ni ideales, algunos animales como el cangrejo de mar comin (Carcinus
maenas) pueden distribuirse de manera aproximada a una distribucién libre-
ideal, utilizando reglas sencillas de abandono de parcelas basadas solo en las
tasas de consumo en el lugar que se va a abandonar y sin necesidad de conocer
cuales son las tasas en los lugares alejados a los que se va a acudir (Griffen 2009).

Las ocasiones en las que se ha observado una distribucién préxima a la libre-
ideal han tenido lugar con pocos grupos situados en lugares cercanos, en general
dos grupos en un acuario, estanque o un cercado. En esta situacién, el gasto de
cambiarse de grupo es pequeflo y los individuos pueden conocer facilmente las
condiciones en los dos lugares o extremos del drea de estudio. Otra caracteristica
de los trabajos que encuentran una distribucién libre-ideal es que suelen reali-
zarse en situaciones de renovacién continua del recurso, de manera que los ani-
males no lo agotan y tienen tiempo para optimizar su comportamiento gregario
antes de saciarse o modificar el valor marginal de los recursos. Ejemplos tipicos
de estas condiciones son los experimentos con aves en un estanque (Fretwell
1972; Milinski et al. 1995; Kennedy y Gray 1997) y peces (Heller y Milinski 1979;
Milinski 1994). En casos sencillos con renovacién constante del recurso, una vez
alcanzada la distribucién libre-ideal, la tasa de obtencidén individual del recurso
(W,) en un grupo cualquiera i serd funcién de la tasa de aparicién del recurso (Q,),
del nimero de individuos (n;) y de la interferencia entre individuos (m), segin
la relacién W, = Q,/n;™ (Sutherland 1983; Sutherland y Parker 1992; Sutherland y
Parker 1999). En el caso frecuente de que existan diferencias entre los individuos
en su capacidad de competir por los recursos debido a su tamafio, agresividad,
etc., el nimero de individuos de cada grupo se corrige o reemplaza por la suma
de valores competitivos (por ejemplo: Grand y Dill 1997). El valor competitivo
de cada individuo se estima por ejemplo con su tasa de obtencién del recurso.

Uno de los efectos del gregarismo sobre la optimizacién del comportamiento
individual es que el tiempo de permanencia en una parcela puede ser mds largo
que el esperado por el tiempo de viaje (Alonso et al. 1995; Hancock y Milner-
Gulland 2006). Ya hemos descrito que debido a las dificultades practicas de
alcanzar distribuciones libre-ideales, los tamafos de grupo son en promedio
superiores al 6ptimo y que los individuos pueden no distribuir su tiempo de
manera 6ptima entre grupos. Sin duda existen beneficios de la vida en grupo
que compensan la posible perdida de optimizacién del comportamiento indivi-
dual (Capitulo 7), pero en ocasiones no queda mds remedio que comportarse de
manera subéptima cuando se forma un grupo de individuos que sin embargo en
solitario si son capaces de optimizar el comportamiento. Este fenémeno podria
tener lugar por ejemplo en lumpos juveniles (Cyclopterus lumpus) que cuando
se encuentran solos permanecen quietos en el fondo de un rio o pecera mientras
atrapan las particulas de alimento cercanas minimizando de esa manera el gasto
de energia y maximizando el crecimiento corporal (Killen et al. 2007). Cuando se
forman grupos en un acuario y se les suministra la misma cantidad de alimento
per capita, bastaria que uno de ellos cambiase la estrategia minimizadora del
gasto de energia (que ademds reduce su detectabilidad frente a predadores) per-
maneciendo quieto y se alimentase activamente para que el resto de los indivi-
duos juveniles abandonasen la estrategia 6ptima y también nadasen activamente
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en busca del alimento. Los individuos aumentarian el gasto energético y sufririan
un crecimiento menor. En este experimento el alimento era un recurso comun
cuyo beneficio se podria haber maximizado permaneciendo quietos, pero bastaria
con que un individuo comenzase a nadar para que el beneficio fuera menor. Esta
interpretacién del comportamiento de los lumpos juveniles ilustraria una situa-
cién comun con otros estudios de optimizacién del aprovechamiento conjunto
de recursos conocida como la tragedia de los recursos comunales (Hardin 1968;
Clark y Mangel 1984). Ante un recurso que no se puede defender o monopoli-
zar, los individuos abandonarian el comportamiento 6ptimo que maximizaria el
beneficio para el conjunto del grupo, dando entrada a una nueva situacion en la
que el aumento del beneficio (o la tasa de obtencién del mismo) para unos indi-
viduos a costa de otros individuos provoca la competencia por el recurso, redu-
ciendo la ganancia per capita y pudiendo incluso agotar el recurso disponible
si se destruye por ejemplo su regeneracion natural. Para conocer con exactitud
el beneficio o el perjuicio que tiene el gregarismo o simplemente las relaciones
sociales en la optimizacién del comportamiento individual es preciso utilizar la
teoria de juegos en un contexto evolutivo, de manera que el cdlculo del compor-
tamiento 6ptimo de un individuo tenga en cuenta las posibles tacticas de otros
individuos en el calculo de la estrategia propia. El lector debe acudir al capi-
tulo 6 de este mismo libro para encontrar una explicacién de la teoria de juegos
aplicada al comportamiento. Téngase en cuenta que la tragedia de los recursos
comunales se puede reducir cuando existen mecanismos sociales que limitan la
sobre-explotacion de los recursos (Capitulo 7).

5.5. Limites en la optimizacién del comportamiento:
irracionalidad

Resulta frecuente asumir que la seleccién natural favorece aquellos compor-
tamientos que maximizan la adecuacién o eficacia biolégica. Un comportamiento
correcto en términos de adecuacion seria aquel que en un contexto alimentario
eligiese la opcién que maximice la ingestién de energfa neta o de algiin nutriente
clave, mientras se experimenta de manera simultanea la competencia, el riesgo
de depredacioén, la motivacién sexual y reproductora, etc. (Maynard Smith 1982).
Este punto de vista sugiere que al tomar una decisién, los animales asignan un
valor fijo a cada opcién de la decisién, lo cual es cuestionable (Houston 1997;
Ydenberg 1998). Como alternativa, se ha propuesto que la seleccién natural favo-
rece comportamientos que minimizan la ejecucién de errores graves, lo que resul-
tarfa en decisiones tréficas basadas en valores relativos y no en valores absolutos
(McNamara et al. 1987; Waite et al. 2000).

Si las decisiones estdn basadas en valores relativos, por tanto sensibles al
contexto, el comportamiento se podria calificar de irracional, ya que incumpli-
ria dos propiedades basicas de la racionalidad: la transitividad y la regularidad
de las decisiones. La transitividad es una propiedad que se aplica a grupos de
elecciones binarias. Una eleccién se define como transitiva si un alimento A es
preferido a un alimento B cuando ambos son presentados de manera simultanea,
el alimento B se prefiere a un alimento C y finalmente, el alimento A es preferido
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al alimento C. La regularidad en cambio es una propiedad que se aplica a eleccio-
nes simultaneas entre més de dos opciones. Una eleccién se define como regular
cuando la preferencia por una opcién no aumenta al incrementar el nimero de
opciones alternativas. Por ejemplo, si un alimento A es preferido en el 80% de las
veces que se encuentra junto a un alimento B, la eleccién por A se definirfa como
regular si mantuviese ese porcentaje de preferencia cuando un tercer alimento C
estuviera también disponible de manera simultanea. En sentido general las elec-
ciones serian regulares si no dependiesen del contexto (véase una descripcién
detallada de estas propiedades en Rosati et al. 2009).

Los intentos de comprobar la racionalidad del comportamiento tréfico en ani-
males silvestres son todavia escasos (Shafir 1994; Hurly et al. 1999; Waite et al.
2000; Bateson et al. 2002). Por ejemplo, las abejas en ocasiones muestran decisio-
nes no transitivas durante estudios experimentales (Shafir 1994) y los colibries
incumplen la regularidad de sus decisiones cuando eligen entre dos o tres tipos
de flores artificiales (Hurly et al. 1999; Bateson et al. 2002). Estos resultados son
dificiles de reconciliar con el uso de reglas basadas en decisiones absolutas, y
sugieren que los animales podrian evaluar las opciones mediante mecanismos de
comparacién sensibles al numero y calidad de las alternativas. No obstante, nin-
guno de los trabajos realizados ha descrito atin el mecanismo exacto de compa-
racién responsable de los resultados obtenidos (Bateson et al. 2002). Ademads, los
estudios se han realizados con especies de tamafio muy pequeflo de metabolismo
elevado, por lo que la generalidad del comportamiento animal irracional aun no
ha sido comprobada.

Las decisiones irracionales individuales pueden ser compensadas en alguna
especie donde la toma de decisiones esté distribuida entre varios individuos.
Por ejemplo, la seleccién de un lugar para establecer una colonia por parte de
hormigas Temnothorax se realiza de manera colectiva como se muestra en el
siguiente experimento: una colonia sin nido establecido a la que se le ofrezca
en condiciones de laboratorio dos cavidades artificiales realiza una evaluacién
antes de emigrar e instalarse en el que presenta mejores caracteristicas para esta-
blecerse (Pratt et al. 2006). Las hormigas exploradoras compiten por reclutar a
otras, que en cualquier caso inicamente visitan uno de los posibles nidos en la
mayoria de los casos (Robinson et al. 2009). La mayoria de los individuos tienen
una informacién limitada antes de que seleccionar el lugar. Se puede compro-
bar que las hormigas incumplen en este proceso la racionalidad en la toma de
decisiones. Por ejemplo, individuos aislados cambian de manera irracional su
preferencia entre las dos cavidades basdndose en su experiencia con un lugar
muy poco atractivo o sefiuelo (elemento “decoy”, en inglés) que el investigador
incluye previamente entre las alternativas a seleccionar. Por el contrario, frente
a la misma disyuntiva a la que las hormigas individualmente toman decisiones
irracionales, las colonias no cambian el resultado de su preferencia y la mantie-
nen de manera consistente entre la dos cavidades incluso en presencia de un
elemento “decoy” (Sasaki et al. 2011). Resulta intrigante como es posible que los
colectivos formados por individuos cognitivamente limitados pueden suprimir o
compensar errores sistemdticos originados en la toma de decisiones irracionales
de los individuos.
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5.5.1. Racionalidad limitada

La optimizacion o la irracionalidad de una decisién parecen conceptos difi-
cilmente reconciliables en un sentido légico y sin embargo se puede constatar
que las consecuencias de las decisiones de un animal se aproximan a resultados
6ptimos, pese a que los individuos sean irracionales. Cabe resaltar que el grado de
optimizacién que se alcanza con una decisién es una valoracién externa que rea-
lizan los investigadores tras reunir la informacién esencial de costos y beneficios
en los que un individuo incurre para tomar una decisién. Si bien para un investi-
gador es posible reunir la informacién que le permite calcular los costos y benefi-
cios, eso no implica que los animales sean capaces de realizar el mismo proceso.
Por una parte, no suelen tener tiempo suficiente para reunir la informacién que les
permita tomar una decisién 6ptima, y por otra no disponen de la capacidad para
almacenar y gestionar esa informacién de manera eficiente. La racionalidad esta
limitada en el tiempo y el espacio («bounded rationality», Gigerenzer et al. 2002)
e impide a los individuos tomar decisiones mediante cédlculos de optimizacién,
por mas que las consecuencias de dichas decisiones si puedan aproximarse a los
esperados de un comportamiento 6ptimo. ;Cémo se puede explicar? Es factible
que existan alternativas al razonamiento racional que pueden operar en los limi-
tes espaciales y temporales en los que sobreviven los animales. Reglas de toma
de decisiones de naturaleza muy sencilla que sorprenden cuando el resultado
no difiere en gran medida del esperado por un complicado proceso de optimiza-
cién del cédlculo de costos y beneficios. Se puede ilustrar una regla sencilla con el
ejemplo descrito en McLeod et al (1996) sobre el comportamiento de un jugador
de béisbol que intentase atrapar una bola después de haber sido golpeada por un
bateador. Si su comportamiento fuera el resultado de computar dimensiones fisi-
cas, el cerebro del jugador calcularia la trayectoria de la bola y el lugar y momento
de llegada al suelo en funcién de la velocidad inicial y dngulo de salida tras el
golpe del bateador, teniendo en cuenta ademads la velocidad del aire, el rozamiento
y el giro de la bolas. Asi es como una computadora puede calcular la direccién
de la carrera del jugador que debe atrapar la bola y la velocidad con la que debe
moverse para que llegue al lugar adecuado en el momento 6ptimo (al llegar la
bola al suelo). Sabemos por experiencia que al atrapar una bola no se realizan
célculos para los que no se dispone de tiempo, ni capacidad de procesado mental
y ni siquiera de la informacién necesaria para realizar los cdlculos. Y sin embargo,
el jugador profesional consigue estar en el sitio adecuado y en el momento ade-
cuado. ;Qué regla podria emplearse en semejante situacién sin que haya tiempo,
informacién ni capacidad de cdlculo? Una regla sencilla podria ser por ejemplo
moverse adelante o atrds dependiendo de si la bola va a sobrepasarle o no, mante-
niendo el dngulo entre su visidn de la bola y el suelo en un valor determinado que
asegure el encuentro entre la imagen de la bola en el aire y sus manos (McLeod
et al. 1996). Reglas sencillas como esa permiten que el resultado se aproxime al
calculado mediante un modelo de optimizacién y no son exigentes en términos
de computacién. La regla es sencilla pero requiere un reajuste constante de la
posicién. Por eso un jugador que aplique un proceso de racionalidad limitada no
conoce el punto exacto de caida de la bola, dado que no realiza ningin cédlculo
en ese sentido, y no le es posible correr a ese lugar y esperar la llegada de la bola.

188



OPTIMIZACION DEL COMPORTAMIENTO

La limitacién en la capacidad de reunir informacién y de procesarla no es
necesariamente una desventaja. Una regla de decision sencilla, frugal en términos
computacionales, y rdpida puede ser tan efectiva como otra derivada de un cal-
culo completo de los factores involucrados. Los animales disponen de un amplio
registro de reglas sencillas adecuadas para situaciones determinadas («rules of
thumb», Hutchinson et al. 2005; Hutchinson ef al. 2008) con las que resulta posi-
ble aproximarse a soluciones éptimas.

5.6. Optimizacién del comportamiento en humanos

La optimizacién del comportamiento en humanos explica por ejemplo el
tamafio 6ptimo de las partidas de caza en funcién de la frecuencia de aparicién
de las presas, del coste de capturarlas y del beneficio que reportan al grupo (Kur-
land y Beckerman 1985; Thomas 2007), la amplitud en el tipo de presas captu-
radas (Levi et al. 2011) o la sensibilidad al riesgo (Winterhalder et al. 1999), asi
como la decisién de transportar las presas enteras al poblado o procesarlas antes
de su transporte en funcién de la distancia al poblado (Metcalfe y Barlow 1992;
Lupo 2006). El comportamiento en humanos se puede ajustar a la mayoria de las
monedas, variables y restricciones descritas en tanto que se apliquen a personas
y sociedades primitivas durante actividades de caza, pesca y recoleccién (véase
la revision de Winterhalder y Smith 2000; y trabajos especificos de Sosis 2001y
Broughton 2002). Algunos modelos de optimizacién del comportamiento apli-
cados para investigar la recoleccion y transporte de alimento a un lugar central
requieren, a pesar de ser utilizados con frecuencia, de una aplicacién cuidadosa
de las restricciones y de las variables que forman dichos modelos. Por ejemplo,
el calculo de la distancia maxima de alejamiento a los lugares de caza o recolec-
cién desde un poblado requiere conocer ademds del contenido energético del
alimento y el costo de su transporte, otras variables como por ejemplo la cantidad
de alimento que se consume durante el viaje de ida y regreso, si ese alimento
se transporta, se recolecta durante el camino o se consume tras el regreso, lo
que amplia necesariamente el tiempo sobre el que se calcula la distancia 6ptima
de alejamiento (Houston 2011). Complicaciones adicionales emergen cuando en
lugar de alimento, cuyo valor para la supervivencia y reproduccién se puede
expresar en unidades de energia y tiempo, se recolectan y trasportan materiales
de construccién como por ejemplo piedras (Beck et al. 2002), a las cuales se debe-
ria asignar una utilidad que relacione el esfuerzo (energia y tiempo) empleado en
su recoleccion, preparacion y transporte con la mejora de la supervivencia y el
valor reproductivo de quienes las utilicen (Houston 2011). En un contexto social
y material desarrollados, la abundancia de los recursos disponibles favorece que
el comportamiento tienda a satisfacer mas que a optimizar la obtencién de los
recursos (Carmel y Ben-Haim 2005). Como hemos indicado al principio de este
capitulo, ambas posibilidades (satisfacer y optimizar) se alternan en funcién de
la oferta de recurso y de la competencia por él. La optimizacién prevalece en
situaciones en las que el recurso es escaso en relacién a la necesidad u objetivo
del individuo o cuando el acceso al recurso estd limitado, mientras que en situa-
ciones de sobreabundancia el comportamiento satisface o sacia méds que optimiza
la obtenci6n de los recursos.
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Un ejemplo que se ajusta a las predicciones de la optimizacién del compor-
tamiento ha sido descrito para los habitantes de Kiribati en la Micronesia (Tho-
mas 2007) cuando recolectan moluscos en una zona de los atolones (mar exterior,
borde y meseta del arrecife, lugares diversos de la laguna interior, etc.). La canti-
dad de moluscos recolectados al finalizar el dia maximiza la tasa neta de obten-
cién de energia, incluyendo el tiempo de viaje. En este ejemplo hay varios niveles
de optimizacién del comportamiento. Segtin las observaciones de Thomas (2007),
la recoleccién de tridacnas Hippopus hippopus que se produce en zonas de poca
profundidad tiende a agotar la cantidad del molusco, lo que produce una dismi-
nucién del valor marginal del lugar, como indica que el tiempo necesario para
reunir la cantidad diaria de tridacnas aumenta desde 33 a 171 minutos en visitas
sucesivas y en un periodo de varios dias. El abandono de una zona de recoleccién
de tridacnas no solo depende del tiempo de viaje para llegar hasta esa zona y de
la cantidad de moluscos recolectados en funcién del tiempo de recoleccion, tal y
como se indica por el teorema del valor marginal. Ademads, los recolectores apro-
vechan algunos periodos en los que la marea es muy baja para obtener el molusco
en otras zonas que solo entonces son accesibles y en los que el molusco se obtiene
a tasas mads elevadas, lo que demuestra que el tiempo de permanencia en un lugar
tradicional depende no solo de la disminucién de su valor marginal debido al pro-
ceso de extraccién, sino que también depende de la disponibilidad promedio del
ambiente, que en el caso de las mareas muy bajas reduce el uso de las zonas tra-
dicionales a favor de zonas con elevada disponibilidad durante un corto periodo.

Algunos ejemplares de tridacnas no tienen un tamafo suficiente que justifi-
que su recoleccién y transporte segtin la optimizacién del comportamiento, pero
los habitantes de Kiribati los recolectan y trasladan a zonas arenosas de las lagu-
nas interiores, donde las entierran y mantienen vivas para ocasiones en las que no
puedan salir a recolectar a zonas mds expuestas al oleaje. Esta es la justificacién
principal, pero no la tinica, como veremos mas adelante. En las zonas arenosas
de las lagunas interiores las tridacnas H. hippopus crecen y pueden reproducirse,
aunque no de la misma manera que en la barrera de arrecifes exterior. Ademds, el
traslado de individuos desde los lugares exteriores puede acelerar el agotamiento
de la poblacién de tridacnas en la barrera de arrecife. La segunda razén por la
que los recolectores no ignoran las pequefias tridacnas es que a diferencia de las
zonas arenosas de las lagunas interiores, las zonas exteriores no son monopoliza-
bles, de manera que en ellas los habitantes de los atolones no pueden regular la
actividad extractiva y pueden ser sobreexplotarlas por cualquiera, que ademds de
maximizar la tasa neta de energia obtenida con las tridacnas de tamafio rentable
(>40 cm), también puede trasplantar los individuos de pequeflo tamaifio. Indi-
viduos por cierto que en un régimen de explotacién sostenible deberian dejarse
crecer. Este proceso puede terminar en el agotamiento de las tridacnas H. hippo-
pus, debido al crecimiento de la poblacién humana en los atolones (Tomas 2007)
y ante la dificultad de gestionar un bien comunal que maximice la tasa neta de
obtencién de energia a un plazo suficientemente largo como para que la actividad
extractiva sea sostenible.

El ejemplo de los recolectores de la Micronesia ilustra una posible conse-
cuencia de maximizar individualmente la tasa neta de obtencién de un recurso
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comunal. La tragedia de los bienes comunales ya se ha presentado anteriormente
como una posible explicacién de la optimizacién del crecimiento de los lumpos
en solitario o en grupo, puesto que no es una situacién exclusiva de los seres
humanos. En general, la aplicacién estricta de comportamientos maximizadores
a corto plazo en sistemas comunales donde el acceso al recurso no se puede limi-
tar podria desembocar en la sobreexplotacién de los recursos. No obstante, la tra-
gedia de los comunes se puede reducir cuando existen mecanismos sociales que
limitan la sobre-explotacién de los recursos (Capitulo 7). Existen ademads otras
adaptaciones que reducen el efecto de la tragedia de los bienes comunales, entre
las que resalta el comportamiento migratorio o de nomadeo, tanto en animales
como en humanos, una estrategia que suele ser ignorada para explicar como los
animales y los seres humanos pueden sobrevivir a situaciones de sobreexplo-
tacién. Es notorio por ejemplo el error que se produjo en la gestién social de
varias tribus némadas africanas organizadas en sociedades pastoriles a las que se
obligé al abandono del nomadismo a cambio de asignar propiedad individual al
territorio y establecer ranchos acotados (Grandin 1987). De esa manera se espe-
raba evitar, entre otros objetivos, la tragedia de los bienes comunales, al repartir
bienes de acceso libre en lotes individuales y de uso privado. Se ignoraba que
los habitantes habian aprendido a moverse entre zonas de baja productividad
media anual, pero con periodos de alta productividad estacional (Warren 1995),
cambiando de zona y adaptdndose a un tipo de vida pastoril némada que permi-
tia maximizar la cantidad de ganado disponible sin exterminar el recurso. Es un
sistema parecido al que utilizan los grandes mamiferos africanos para sobrevivir
al dilema de los bienes comunales. En resumen, la maximizacién individual de la
tasa de obtencién de un recurso comunal no produce inevitablemente el dilema
de los bienes comunales.

En la actual sociedad de la informacién al aprovisionamiento de recursos
bésicos (energia, nutrientes, refugio, reproduccion, etc.) se unen comportamien-
tos de biisqueda y obtencién de informacién. La biisqueda o aprovisionamiento
de informaci6én puede realizarse para satisfacer una necesidad sin preocuparse
del tiempo o esfuerzo empleados cuando por ejemplo se navega por la red telema-
tica sin restricciones, u optimizarse evaluando la cantidad y calidad de la infor-
macidén que se adquiere segin el tiempo, energia y otros recursos que se emplean
en su obtencién y procesamiento. Un ejemplo de optimizacién de bisqueda tele-
mética es el rastreo de publicaciones en bibliotecas, bases de datos y la elabora-
cién de listas de referencias bibliogréficas en funcién del tiempo empleado en
encontrarlas (Sandstrom 1994, 1999, 2001) y que se ajusta al teorema del valor
marginal (TVM, ver las Figuras 5.2 y 5.6). Otro ejemplo maés frecuente es el uso
de la red, en la que con frecuencia los individuos navegan por paginas web solo
para satisfacer su curiosidad. Sin embargo, en caso de necesidad el individuo
suele optimizar la bisqueda y lectura de las pdginas web en funcién del tiempo
que se ha empleado en encontrarlas (nétese la equivalencia de este tiempo con
el tiempo de viaje de un animal en los modelos de optimizacién del tiempo de
permanencia en una parcela) y de la informacién que se obtiene de ellas (Pirolli
y Card 1999; Pirolli y Fu 2003), en comportamientos que ademds son compatibles
con las predicciones del teorema del valor marginal de un recurso.

191



Luis M. BauTista Y ESTEBAN FERNANDEZ-JURICIC

La optimizacién de la biisqueda de informacién en el ciberespacio asume que
los cibernautas actidan racionalmente (Pirolli 2005), pero es una asuncién que
los avances recientes en el estudio del comportamiento animal cuestionan. Con
independencia de que la optimizacién del comportamiento se base en toma de
decisiones racionales o en reglas sencillas que cualquier animal pueda utilizar
en situaciones frecuentes (Hutchinson y Gigerenzer 2005b, a), el comportamiento
parece optimizar la obtencién de los recursos en circunstancias de necesidad.

5.7. Resumen

El comportamiento satisface u optimiza la obtencién de un recurso en fun-
cién de su abundancia y de la capacidad de utilizarlo por parte del individuo.
La optimizacién del comportamiento se puede conseguir maximizando la tasa
neta de obtencién y manejo del recurso, la eficiencia o un valor intermedio entre
la tasa neta y la eficiencia, dependiendo de las circunstancias en las que el indi-
viduo ejecuta una pauta de comportamiento. Los tipos de comportamiento més
frecuentes en los andlisis de optimizacién son la composicién de la dieta, el
tiempo de permanencia en un lugar y cualquier decisién que incluya el retorno
a un lugar central. En todos ellos se debe estimar la diferencia entre el valor
del recurso que el individuo ha seleccionado con respecto al valor promedio de
ese recurso en el ambiente donde el animal puede desplazarse. La variabilidad
temporal y en cantidad del recurso que se puede obtener favorece a los anima-
les que son sensibles a la variabilidad o riesgo, los cuales maximizan la tasa de
obtencién del recurso a corto plazo. Dependiendo de sus reservas y expectativas
de obtencién del recurso, los individuos sensibles al riesgo evitan las situaciones
con alta variabilidad temporal cuando sus reservas son altas y las expectativas
bajas. Cuando la variabilidad afecta a la cantidad de recurso, los animales con
pocas reservas pueden optar por el riesgo para la obtencién del recurso, pero este
fenémeno de sensibilidad al riesgo en cantidad de recurso es menos frecuente a
la sensibilidad al riesgo temporal.

La optimizacién del comportamiento en presencia de otros individuos se
puede clasificar en dos grandes categorias: economias de agregacién (tasa de
obtencién de recursos aumenta en ciertos tamafios de grupo) y economfias de
dispersién (tasa de obtencién de recursos disminuye con el tamafio de grupo).
En una economia de agregacion, la tasa de obtencién de recursos suele tener un
pico méximo a un tamafio de grupo 6ptimo, aunque los grupos pueden agran-
darse hasta llegar al tamafio estable. Sin embargo, grupos mayores que el tamafio
estable se consideran dentro de un equilibrio inestable debido a que la tasa de
obtencién de recursos es menor que si el individuo se alimentara solitariamente.
En una economia de dispersién, la presencia de otros individuos induce cambios
en la seleccién del lugar de obtencién del recurso, de manera que en circuns-
tancias de renovacién constante del recurso y tiempo suficiente para el cambio
de lugar se produce una distribucién de los individuos entre zonas hasta alcan-
zar un equilibrio en, por ejemplo, la maximizacién de la tasa neta de obtencién
del recurso, lo que se denomina una distribucién libre-ideal de los individuos.
En general, la optimizacién del comportamiento no suele ser perfecta, lo que se
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traduce en una distribucién subéptima de los individuos, que ocupan en mayor
proporcién las zonas con menor cantidad de recurso.

Con independencia de las circunstancias en los que los animales optimi-
zan el comportamiento y de las reglas que maximizan el beneficio obtenido, los
modelos de optimizacién se han revelado como una herramienta ttil para inves-
tigar el comportamiento. La posibilidad de que el individuo maximice la tasa de
obtencién de un recurso induce al investigador a plantear tal posibilidad como
una hipétesis nula en su trabajo, de manera que es preciso estimar el valor del
recurso que el animal intenta conseguir, los tiempo de obtencién y manejo y los
costes de su obtencién, asi como su valor marginal y el efecto que puede tener la
competencia o simplemente la interferencia con otros individuos del grupo en la
optimizacién del comportamiento. El rechazo de la optimizacién como hipéte-
sis nula puede llevar a nuevos descubrimientos sobre las restricciones, limites e
incluso nuevas reglas de comportamiento, que de manera contraintuitiva pueden
revelar pautas de comportamiento subéptimas pero adaptativas.
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