Clase 21

Etología y ecología 1 : Pastoreo - Teoría del forrajeo óptimo

Dr.  H.  R.  Ferrari

La alimentación como función de orden
Si bien toda la conducta puede interpretarse como generadora de orden, un orden ego-céntrico centrado en el organismo actor de esa conducta, la alimenta​ción aparece como la ligadura organismo / entorno que genera la dimensión ecológica. 

Es el conjunto de acciones por el cual un sistema biológico -el sujeto de la conducta- toma materia y energía de otro sujeto -el objeto de la conducta- y la transforma en parte de su propio sistema, es decir, los objetos son transferidos al sujeto, e incorporados. 

Toda conducta ordena el entorno en función del sujeto; la alimentación, transfiere parte de ese entorno al sujeto, trans​formándolo en parte de él. 

Desordena otros sistemas, reduciéndolos a elementos constitu​yentes tales que puede luego incorporarlos a su propio orden. 

El sujeto puede encararse como un flujo de materia y energía que se ordenan en forma estable, y ese orden es lo que llamamos "individuo". 

Así, la alimentación es la conducta por la cual arriba materia y energía a ese orden, para mantenerlo y permitir su desarrollo. 

Los esquemas de acción que cualifiquen la relación org/ent de manera que del entorno pasen nutrientes al organismo, operarán a modo de agentes causales para la presencia y permanencia de ambos, y de la misma relación entre ambos. 

En esta exposición, seguiremos el esquema propuesto por Grierg y Burk (1984)

El comportamiento de forrajeo es un tema complejo e importante que ha recibido considerable atención. Tanto como la funcióndel dormir es un enigma, la de la alimentación es obvia. Es el medio por el cual un animal recarga combustible, es decir, llena su cuerpo con los bloques de construcción energéticos y químicos. Todo animal, en algún momento de su vida, debe enfrentar el problema de  encontrar cantidades adecuadas de alimento, y de regular la ingesta para llenar los requerimientos energéticos y proveerse proteínas  y otros nutrientes escenciales para crecimiento, mantenimiento y reproducción. Muchos deben también enfrentar el peligro de ser ellos mismos alimento para otros. 

La variedad de alimentos consumidos por los animales es enorme, y los investigadores han dedicado mucho esfuerzo  a la descripción de los métodos de forrajeo usados para obtenerlo. Mucha de esta comida consiste  en otros organismos vivos que no tienen ventaja en ser comidos. Como resultado de esto, ha ocurrido la coevolución de mejoras en el forrajeo y métodos superiores de anti-predación. El drama  del conflicto evolutivoentre predadores y presas, en un sentido amplio, a fascinado no sólo a los científicos, sino al público en general. 

Clasificación de los tipos de forrajeo

En un sentido amplio, los requerimientos alimentarios de todos los animales son similares. Estos requerimientos son satisfechos por el consumo  de una extraordinaria variedad de comidad de acuerdo con los recursos químicos particulares  del ambiente que los animales habitan. Cada clase concebible de alimento es comido, incluso los poco palatables. Una tortuga tiene una dieta de esponjas, y consume una gran cantidad de vidrio y tóxicos en el proceso de alimentarse. 

El comportamiento alimetario de los animales es sumamente oportunista y eficiente. 

Los comportamientos alimentarios se pueden clasificar de diferentes maneras. Una muy conocido, es según el tipo de alimento : herbívoros, carnívoros, omnívoros, detritívoros. Se pueden realizar subdivisiones dentro de estos tipos. 

Otra, se basa en los efectos sobre el organismo consumido : predación (del latín, praedari, saquear o tomar por la fuerza), cuando la presa es imediatamente muerta y consumida. Si parte del organismo  es consumido, pero no se causa la muerte, hablamos de parasitismo, interno o externo. Un exceso de parasitismo puede matar. Los entomólogos hablan de parasitoides, que viven dentro de la víctima y se alimentan de ella, y con el tiempo, la matan. Esta clasificación puede conducir a resultados extraños : una vaca es un parasitoide de la hierba. . . 

Otra clasificación, se basa en los tipos de actividad. Buscadores, que se mueven activamente a través de su ambiente mientras forrajean, y emboscados, o siéntate-y-espera, que establecen una posición y capturan sus presas en ella. Los buscadores se dividen en pastoreadores, que comen alimento abundante y disperso en el ambiente, y cazadores, cuyo alimento está distribuído en forma más concentrada. 

Esta ultima clasificación nos permite centrar nuestra atención en tipos de adaptación. 

Por ejemplo, en los cazadores por emboscada (siéntate-y-espera) pueden haber evolucionado habilidades para responder a áreas del ambiente a las que arriban las presas; trampas, redes, o filtros con los que las atrapan; o señuelos para atraerlos. Las adaptaciones de los buscadores incluyen sentidos especializados para detectar las presas, y modos de locomoción eficientes o rápidos que les permiten buscar continuamente por largos períodos de tiempo y le permiten atrapar presas que huyen. 

Forrajeo óptimo
El forrajeo es un gran conjunto de comportamientos, no uno sólo. Se incluye, en diferentes momentos, búsqueda, localización o encentro; persecución, captura, u otra forma de obtención; manipulación; y, finalmente, ingestión. ¿De qué manera los animales realizan la tarea de incorporar comida cuando enfrentan numerosas elecciones  y los desafíoas de distintos ambientes?Una fórmula general de un presupuesto de energía requiere que la energía neta ganada durante un período dado sea mayor que cero. Esto genera varios problemas biológicos que deben ser resueltos con el comportamiento apropiado :

	1. ¿Qué comer, y cómo reconocerlo?

	2. ¿Donde buscar y cuanto tiempo buscar allí antes de hacerlo en otra parte?

	3. ¿Qué patrón de movimiento seguir durante el forrajeo?

	4. ¿Cómo tratar con presas que se resisten?

	5. ¿Cuando comer (y cuando parar)?


El problema cuatro, involucra formas de encontrar, atrapar y manipular. El quinto, es sobre todo, materia de controles internos, de tipo fisiológico. 

Respecto de los tres primeros problemas, ¿existen soluciones generales?

Esta cuestió se relaciona con un cuerpo de teorías reciente y en rápido crecimiento,al que se denomina colectivamente treoría de la optimización. El tema central es el de la alimentación, al que nos referiremos como teoría del forrajeo óptimo (TFO). En escencia, aplica el punto de vista humano costos/beneficios. Afirma que los animales deben alimentarse o cambiar su comportamiento de alimentación de forma tal que maximicen los beneficios, y minimicen los costos. La medida biológica final para esto es la eficiencia, esto es,  la reproducción de un individuo y de sus descendientes. La reproducción, sin embargo, es dificil de estimar y no permite un análisis a corto plazo. Entonces se ha utilizado la energía, en término de calorías ingeridas menos calorías gastadas durante un determinado operíodo, u otras formas de intercambio. 

Específicamente, la TFO supone que los animales deben forrajear para maximizar laproporción de calorías ingeridas por tiempo pasado forrajeando, E/t. El tiempo que se pasa forrajeando puede dividirse en dos: tiempo de búsqueda , tiempo localizando la presa; y tiempo de manipulación, pasado atrapando, matando, manipulando e ingiriendo. Entonces, los forrajeadores deben maximizar




Es obvio que cuando el alimento se halla en cantidades limitadas, el comportamiento que maximice esta ecuación tendrá ventajas en términos de selección natural sobre los que no lo hagan. Pero si el alimento no está limitado, la TFO afirma que los forrajeadores eficientes igual se ven favorecidos. Poseen más tiempo para otros comportamientos. Adicionalmente, como el forrajeo expone a los individuos a los predadores, un forrajeo eficiente minimiza este riesgo. 

El concepto de forrajeo óptimo es tan natural y razonable como trivial. La idea básica estáimplícita en la teoría de la selección natural, desde Darwin. La diferencia, es que la TFO hace énfasis no en las características de las especies, sino en el comportamiento de los individuos. Estos pueden realizar elecciones óptimas en su forrajeo diario, que deberían darles grandes ventajas selectivas sobre aquellos que nopueden realizar esas elecciones, y se espera entonces que dicha habilidad evolucione. Se considera que el desarrollo de la TFO, se inició con la publicación de los trabajos de Mac Arthur y Pianka, y de Temele, en el American Naturalist 100, de 1966. 

La TFO se ha involucrado ampliamente con tres categorías de elecciones correspondientes a las tres cuestiones mencionadas antes :quécomer (dieta ótima o tipo de comida), donde encontrarlo, en especial cuando la comida está oculta y no uniformemente distribuida en el abiente (elección óptima del parche y distribución del tiempo en él) y direcciones óptimas, patrones y velocidades de movimiento (patrones ótimos de búsqueda). Todas las consideraciones sobre forrajeo óptimo pueden descomponerse en tres elementos básicos :

	· La elección, como que comer, o donde encontrarlo

	· Lo que se mide, y cuya optimización se espera. , como calorías por hora, o número de partículas de comida filtradas

	· Limitaciones en las elecciones y pagos en situaciones particulares, tales como limitaciones de memoria de los individuos. 


Tipos óptimos de alimento
Los tipos de alimentos que un animal elige pueden estar gobernados por principios de optimización. Pueden clasificarse según el tipo de dietas en generalistas o especialistas. 

Los generalistas tiene mas tipos y fuentes de alimentos, pero pueden ser menos eficientes al usar cualquiera de ellos. En términos de TFO, estos usualmente tiene cortos tiempos de búsqueda, y largos de manipulaciónm, de lo que debería ser para especialistas en ese mismo item. 

Dentro del rango de adaptación de una especie para la alimentación, los animales pueden escoger su comida particular sobre las bases de optimización. La TFO predice que deben escoger los ítems más beneficiosos entre los accesibles, ser más selectivos cuando son abundantes, e ignorar los que dan pocos beneficios  no importa qué tan comunes sean. En ambientes ricos en alimentos, se consume dentro de un estrecho rango de elementos; en ambientes ponbres, la dieta suele ser más amplia. estas predicciones se han demostrado en numerosos casos. 

Un euemplo es del de ciertos cuervos (Corvus caurinus)  que se alimentan en ostras. Las toman del borde del agua, vuelan tierra adentro, y las dejan caer sonbre una roca. Se supone que van tierra adentro, para que las ostras no puedan regresarse al agua. Cuanto más grande es una ostra más probable es que se rompa la caparazón, pero más energía es necesaria para llevarla y dejarla caer desde lo alto. Si la ostra no se rompe, el cuervo enfrenta el problema de inentarlo otra vez, o ir por otra (por lo general, dejan caer repetidas veces cada una hasta que finalmente las rompen). En todos los aspectos, incluyendo tamaño y peso de la ostra, elección del sitio donde dejarla caer, altura de la caída según el tamaño de la ostra y número de caídas, los cuervos se comportan según las predicciones de la TFO. Por ejemplo, al elegir el tamaño, toman las grandes e ignoran las pequeñas, a pesar de que estas últimas son más numerosas y fáciles de cargar. Pero son más difíciles der romper y requieren más viajes y más caídas; entonces, las mayores dan más ganancias. 

Para la TFO es imortante reconocer las diferenxcias básicas de adaptación entre especies, y las restrcciones impuestas  por esas adaptacionmes. estas adaptaciones influencian los tiempos de búsqueda y manipulación del alimento. Sin embargo, las adaptaciones realizando la sintonía gruesa con el abiente, y lasintonía fina la realiza caeda individuo. 

Predadores que parecen ser generaliztas, en realidad se especalizan en ciertas presas, en ciertos lugares y ciertos momentos. 

Cambio de presas

Los cambios de presa, o de ítem alimentariom, suelen acarrear cambios en la conducta; por ejemplo, tamaño y tipo de grupo de caza. Estos cambios, a veces son explicables por causas proximas. Por ejemplo, en términos de comportamiento apetitivo; puede haber  distintas conductas innatas para distintas presas, y cuando una ha sido satisfecha, se pasa a la otra. El problema es que a veces, la existencia de comportamientos de este tipo se infiere a partir del cambio de presa, por lo que se cae en un razonamiento circular. Se necesita una mejor comprensión de lo que ocurre dentro del animal. 

Los búhos , por ejemplo, cazan aves con sus garras y ratones con su pico; esto lo hacen, a su vez, acechando desde diferentes lugares, y atacando de distinta manera. Todo esto implica distintas regulaciones nerviosas, y en diferentes momentos una u otra predominan. 

También se ha estudiado el cambo en la conducta de beber de las ratas, en laboratorio. Cuando se les ofrecen distintas soluciones, las ratas se concentran en una , luego en otra, y así. estas observaciones son consistentes con, pero no probatorias de,  la idea de que la palatabilidad decae con el consumo hasta que cae por debajode la palatabilidad de otro ítem. 

Pero el cambio no es universal. Algunos predadodres se dedican al mismo tipo de presa durante toda su vida. Incluso, muestran miedo (sic) a ciertas presas potenciales alternativas. 

Imagen de búsqueda y conceptos asociados

Esto llevó a la idea de imagen de búsqueda. se supone que los animales aprenden ciertos estímulos característicos del alimento que encuentran, lo que mejora sus posibilidades de hallar ítems similares en el futuro. Esto implica un proceso de atención selectiva o cambio perceptuan, por el cual el animal busca un objeto en particular. La idea es sostenida por la aparente elección no azarosa de las presas, es decir, elecciones que no se producen en la proporción en la que se encuentran; el hecho de que un individuo no toma un alimento que es abudante, para luego pasar, sùbitamente, a consumirlo, y el hecho de que una presa es seleccionada o ignorada en forma independiente a su posición en el habitat, su grado de novedad, o que tan conspicua es. Es respecto de este último punto que la imagen de búsqueda es especialmente relevante : permite al individuo hallar ítems que de otra manera permanecerían inaccesibles. Estas imágenes, son menos valiosas con presas obvias, que requieren menos búsqueda. 

El tópico de la percepción selectiva se relaciona con el del control e integración neural. Este plantea problemas con la noción de imagen de búqueda. Tal vez la imagen de búsqueda requiera tipos especiales de aprendizaje. 

El problema es que este efecto de la imagen de búsqueda, puede atribuirse a otros mecanismo : por ejemplo, el de búsqueda en un área concentrada; es decir, cuando se encuentra un alimento apetecido, se intensifica la búsqueda en los alrededores. Si el organismo-alimento vive en grupos, aumentará el número capturado, en forma no proporcional a la presencia en el ambiente. A su vez, esto puede llevar a cambios  en el tipo de búsqueda, de manera que el predador o consumidor permanece en la vecindad de donde hizo las capturas. El predador podrìa concentrarse en las áreas que le dan más resultado, sin haber desarrollado imagen de búsqueda alguna. 

Hay problemas adicionales a la hora de interpretar la imagen de búsqueda : la facilitación social, en la cual un individuo  caza lo que ve cazar a otros, puede llevar a una selección no azarosa de las presas. Puede haber, a su vez, un efecto de entrenamiento : un animal escoge lo que le es familiar por experiencias anteriores. Serían capaces de encontrar todas las comidas de igual manera, pero se quedan con las que les son familiares. 

El temor a las cosas nuevas (neophobia) es otro fenómeno que podría mostrar un tipo de captura de alimento similar a la imagen de búsqueda. Algunos predadores hasta tratan de huir cuando son expuestos a presas desconocidas. 

Finalmente, debemos considerar experiencias negativas con el alimento -mal sabor, daños- que haría que el animal lo evitase. 

Así, el tema de la imagen de búsqueda es aún un tema en investigación. 

Veremos algunos de estos experimentos, al hablar de predación. 

Optima elección del “parche”

Se donomina “parche” a un área del ambiente. El problema de la elección del parche, consiste en decidir cuanto tiempo estar en él. El tiempo de búsqueda incluye el tiempo de permanencia, más el tiempo de viaje entre parches. Debe tenerse en cuenta también la probabilidad de que un parche cambie su composición durante el consumo, es decir, que un animal consuma el alimento hasta el punto de que le convenga marcharse a seguir en él. Además, diferentes parches varían en su calidad, Los animales, deberían buscar dentro de cada parche hasta que no de ganancias hacerlo, y luego viajar lo más directa y rápidamente hasta el parche siguiente. La propuesta de la TFO sobre lo que un forrajeador debería hacer se denoimina teorema del valor marginal : para maximizar las ganancias, debe dejar un parche cuando las ganacias se vuelven marginales, es decir, cuando son iguales ( menores) que el promedio a largo plazo para ese tipo de habitat. 

Este teorema del valor marginal puede investigarse, como lo hacenm, entre otros, Todd y Kacelnik (1993)

El método para estudiar la  relación entre el tiempo de búsque​da y el consumo de alimento fue experimental. Se simularon los parches de alimentación empleando un esquema de intervalos varia​bles. El animal era colocando en una cámara experimental, en la que debía picotear palancas que se iluminaban de rojo y verde. Cuando se colocaba las palomas en la cámara, se indicaba la "llegada" al parche encendiendo la luz verde, y contando de ese momento, se le permitía el acceso a la comida durante 3 segundos, a los 0. 93, 1. 80, 3. 46, 6. 71, 12. 93, 24. 97, 48. 21, 93. 08 y 179. 71 segundos. 

Se encontró que cuando los tiempos promedios eran largos, la paloma tomaba más comida que cuando eran en promedio cortos. El tiempo del "viaje" anterior tiene poca influencia, pero la tiene y positiva. Pero al resultar más fuerte la correlación con el tiempo promedio, el resultado final es que la paloma está actuan​do en relación con la calidad global del medio. 

Probablemente, este esquema debería revisarse más, pues estos tiempos de espera, en la naturaleza, se relacionarían con longitud de vuelos, esto es, con energía invertida, no sólo lapsos. 
Se han decripto los aspectos matemáticos básicos de la situación : resultando que la mayoría de las especies estudiadas, se ajustaban a ellos. 







La curva, muestra como la entrada de energía baja  a medida que el parche se va vaciando de alimento. Los forrajeadores deberían abandonar el parche en un cierto momento, (TAP) cuando la tasa de energía incoporada cae por debajo de la que cabe esperar si el forrajeador cambia de parche. Este TAP se determina  en el gráfico, como una línea  que va desde el origen del eje X, partiendo desde el tiemp promedio de viaje entre pacrhes,  hasta interceptar la curva de ganancias. Este TAP es afectado por la calidad del alimento. 

¿Cómo se aplica esta formulación cuando los parches son de distinta calidad? Veamos un esquema :


La idea es que ahora, la decisión de cambio se estará tomando según la calidad de los parches, que es diferente para cada clase. 

¿Cómo queda nuestra gráfica?


En un ambiente con parches de tipo 1, cuya calidad es mayor que los parches de tipo 2, el individuo abandona los parches antes,  pues rápidamente cae el valor por debajo del promedio. En un ambiente con parches pobres, permaneces más en ellos. 

Todo esto, conecta con la problemática de la cognición animal. Veamos como. 

Según Real, 1994
, las reglas computacionales implicadas en la cognición  son evolutivamente adaptativas.  Llama arquitectura cognitiva al diseño de procesamiento de la información,  y la considera sujeta a selección natural como cualquier otro aspecto del fenotipo.  

Para este autor, la investigación debe centrarse entonces en estos procesos computacionales, habida cuenta que de ellos surgen los estados representacionales (los mapas de los que hablamos antes).  Ejemplifica su postura con sus investigaciones de selección de flores en el abejorro (Bompus sp.  ) 

El análisis del comportamiento de forrajeo de estos insectos se realiza desde el enfoque de la teoría de juegos.  

Su creador propuso la existencia de una función de utilidad (U), que traduce el valor absoluto de una ganancia, por ejemplo dinero (X) al valor percibido de la utilidad de esa ganancia (U(X)).  Lo importante en una elección cualquiera no es X, sino U(X).  

Por los estudios realizados, se encuentra que U por lo general es una transformación no lineal de X.  

En la elección, interviene también el rendimiento promedio, y el valor de la varianza de la distribución de las ganancias.  Entonces,  la utilidad esperada (E) de una elección, es función de la media y la varianza de X.  

El autor trata de establecer si las elecciones de los abejorros cumplen con estas reglas, y cómo se pueden relacionar con el procesamiento de información y las capacidades cognitivas del organismo individual.  

El dispositivo consiste en una pieza de plástico transparente de 1.  2 mts.   X 1.  2 mts.   X 6mm.  , con agujeros de 0.  5 cm, separados entre sí por 2.  5 cm.  .  Se fabricaron flores de cartulina de colores y se colocaron en los agujeros, formando campos de, por ejemplo, 100 flores azules y 100 flores amarillas, dispersadas al azar, y con diferencias en la cantidad de néctar (agua con azúcar) que contenían en promedio, y en la varianza.  En un caso, las azules tenían todas 2 ul.   de néctar, y las amarillas tenían 6 ul, pero sólo una de cada tres.  Por lo tanto tenían el mismo promedio, pero distinta varianza.  Las amarillas eran riesgosas, en el sentido que poseían mayor varianza.  

En  una situación como la anterior, los abejorros preferían las flores constantes; cuando se cambiaban los colores, rápidamente volvían a visitar sólo las de varianza nula.  

No se trata sólo de evitar visitar flores sin  néctar.  Si el grupo variable se diseñaba de manera que una de cada tres tuvieran 5 ul, y dos de cada 3 0.  5 ul.  , el promedio seguía siendo 2 ul.  , la varianza bajaba, y los abejorros seguían prefiriendo las constantes, pese a que en todas hallarían néctar.  

Cuando se cambiaban los colores, de manera que la que era constante se convirtiera en variable y viceversa, los abejorros cambiaban sus preferencias.  

Para saber si la aversión al riesgo (esto es, la varianza) podía compensarse por una expectativa de mayores ganancias,  se mantuvo a las flores amarillas constantes (0.  5 ul), y se variaba el promedio de recompensa de la azul, manteniendo la varianza constante, hasta  que los individuos se volvían indiferentes al color de la flor.  

Al aumentar la recompensa, las abejas comenzaban a preferir las variables, hasta visitar 50% las constantes, y 50% las variables con altas recompensas.  

Esta aversión al riesgo, que puede compensarse por la expectativa de grandes ganancias, sugiere que la información acerca de la recompensa de cada elección se procesa de manera particular.  

Sea una secuencia de visitas, de un abejorro, a distintas flores durante un episodio de forrajeo.  Para cada flor, tenemos R, la recompensa, y T, el tiempo requerido para obtenerla, en una flor en especial.  Se presupone que los abejorros optimizan el promedio del conjunto R/T.  

Algunos autores proponen que en realidad, los individuos deben optimizar las ganancias a largo plazo, más que las ganancias de cada episodio.  En estos casos, más que operar sobre E(R/T), los individuos deberían hacer el cómputo E(R)/E(T), es decir, las esperanzas de las recompensas y los tiempos, y no la esperanza del cociente.  

Hay toda una serie de fórmulas que se ubican entre ambas posibilidades,  y que básicamente consisten en agrupar pares de flores en cada cadena, o tripletes, o conjuntos de cuatro, hasta llegar a un único conjunto de n flores, con n tendiendo a infinito.  

Aplicados nueve de  estos modelos a un abejorro que realizó 36 visitas, la correlación entre lo calculado y lo observado fue optima para la hipótesis de optimización a corto plazo.  

Así, se logra establecer una simulación del esquema mediante el cual el abejorro computa la información que recolecta.  

Según esta, rastrean la calidad floral con base en flores individuales, más que en grandes grupos de flores.  

¿En qué escenarios puede ser ventajoso este tipo de cálculo? Al menos, en tres.  

· Primero : si existe limitación en la memoria, es decir, si los abejorros no pueden recordar más que unas pocas flores a la vez, de forma tal que sólo puede computar sobre ellas.  

· Segundo : si la optimización a corto plazo es adaptativa, dada la estructura de los sistemas naturales.  Por ejemplo, dada la competencia, los abejorros una vez que localizan un campo de flores forrajean en las colindantes, hasta agotarlas.  

· Tercero : si la información se agrupa de una manera jerarquizada, almacenando en realidad el cociente siempre de la cantidad de alimento y el tiempo requerido para recolectarlo.  

Todas las decisiones realizadas en sistemas con incertidumbre (es decir, con varianza distinta de cero) implican algún tipo de estimación de las probabilidades.  Se ha argumentado a partir de alguna evidencia experimental, que humanos y ciertas ratas,  consistente y sistemáticamente perciben erróneamente las probabilidades.  Los eventos con baja probabilidad son sobrerrepresentados, y los eventos con alta, sub representados.  En humanos, se explica como que se tiende a homogeneizar, compensando de manera que los eventos sean tratados como equiprobables.  

¿Ocurre esto con otras especies?

Este tópico es sumamente difícil de estudiar en animales.  

Para el abejorro, el sistema consiste en comparar las elecciones en sistemas de flores con distintas recompensas, contra las probabilidades de recompensa.  En estos insectos, se halló que realmente tenían probabilidades subjetivas.  Cuando un evento era frecuente, los abejorros lo sobrerrepresentaban, prestaban más atención a fenómenos comunes, e ignoran los fenómenos raros.  

Así, Real establece para su modelo (el abejorro) cual es el dato sensorial (recompensa y tiempo que se tarda en obtenerla) cual es el procesamiento de esa información (estimación de la esperanza del cociente R/T en términos de corto plazo) y cuál es las representación resultante (un sesgo en la probabilidad subjetiva).  

Su programa entonces es realizable : posee una URE, la selección durante el forrajeo, y puede establecer la existencia de un proceso de elaboración de la información sensorial que define en una mapa o modelo de la situación.  Puede establecer la existencia del mapa, justamente por los desajustes que presenta con el mapa que el mismo investigador elabora, y que considera más cercano al territorio.  Básicamente, porque emplea un sistema de comparaciones (la medición) y detecta desviaciones respecto de ellas.  

Pero no siempre los  mapas cognitivos que tratamos de proponer como explicaciones son tan sencillos de detectar.  

La TFO ha sido extendida ha situaciones en las que los ecursos varían de una manera más contínua, es decir, no sólo en términos de parches discretos en los qwue hay alimento, y zonas inter parches en las que no hay. 

Aparte del tiempo pasado en cada parche, el costo depende de la actividad de forrajeo en sí misma. Dependiendo de la densidad del ítem alimentario, dos métodos pueden tener costos diferentes. 

Otra variación en los costos de forrajeo  está dada por la distancia que se viaja, particularmente si el individuo debe retornar a un sitio central después de obtener el alimento. Los animales cargan distinta cantidad de alimento , dependiendo del tiempo de viaje enytre el sitio de recolección y el lugar al que regresan. 

Por supuesto, todo esto ya ha recibido su formalización matemática. 


Si bien el método “barato”· puede resultar en una ingesta baja, el beneficio neto puede ser mayor, debido a sus costos bajos. Dependiendo de la relación costos/beneficios de cada método, un mismo individuo puede pasar de uno a otro. 

Patrones de búsqueda

Ya en un parche, la TFO predice que el animal se mueve siguiendo un patrón que maximiza el encuentro con comida accesible. Dicho patrón, es función de la abunjdancia y espaciamiento del alimento,. . Cuando el aliemtno esá concentrado, la búsqueda se restringe a un área. Los individuos se mueven  alejándose de las áreas donde no encuentran presas. En conraste, buscan intensivamente  siguiendo patrones circulares en las zonas con alta concentración de alimento. 

Suele emplearse un ìndice que va de 1 (largas líneas rectas) a 0 (pequeños círculos en gran número). Al pasar de un tipo a otro, los individuos pueden cambiar uno o varios de 3 aspectos del comportamiento :

	1. De hacer pequeños cambios de dirección, pasan a hacer randes cambios. 

	2. Pueden pasar de alternar giros zquierda-derecha en secuencia, a hacerlo al azar, o todos los giros en una sola dirección. 

	3. Puieden hacer más lentos sus movimientos


Estos cambios hacen que el animal permanezca en un área donde encontró alimento. 

Aprendizaje y forrajeo óptimo

Las TFO no se preocupan sobre el origen innato, aprendido, y doble, de las conductas involucradas. 

Un giro reciente en este tópico ha sido provocado por la observaciòn de que los individuos  frecuentemente tienen informaciòn incompleta  para tomar las decisiones sobre forrajeo (o sobre cualquier otra actividad). Esto se relaciona con las tasas de reforzamiento variable, que hace que si el reforzamiento a una conducta es parcial o variable, la conducta igual se fija. 

Las ventajas del forrajeo óptimo  pueden ser un factor se selección ambiental que favorece la evolución de habilidades de aprendizaje, especialmente en ambientes variables. 

¿Por qué los forrajeos a veces no son óptimos?

Algunos críticos opinan que la TFO  contiene un razonamiento circular. Que sólo los ejemplos que se ajustan a ella son tenidos en cuenta, y que hay demasiados “si”, y “pero”, y afirmaciones condicionales. Se ha demostrado forrajeo no óptimo en variaos experimentos. En la TFO hay demasiadas cosas que aún no se han resuelto. Muchas  de las aparenbtes fallas de la TFO, sin embargo, claramente no son el resultado de pocos datos o medidas inexactas, pero involucran situaciones n las que el modelo inicial es incorrecto. Veamos algunas de estas situaciones, para corregirlas :

1. - Los animales podrían no forrajear optimamente, en términos de maximizar E/t, porque comidas altas en calorías pueden no tener otros nutrientes. Y un animal debe ingerir una variedad de alimentos que le aseguren tener esos nutrientes. 

Los herbívoros, por ejemplo, enfrentan más dificultades que los carnívoros, en muchos sentidos. Este mismo razonamiento se puede emplear para explicar el canibalismo. Mucha de la materia orgánica de la vegetación es celulosa, indigerible para muchos animales. Y muchas plantas tienen grandes cantidades de sustancias químicas “anti-herbívoro”. Algunas son tóxicas, y otras bajan su valor nutricional. pueden estar desbalanceadas en su composición de aminoácidos, u otros componentes. Por ejemplo, los humanos sólo sintetizan 12 de los 20 aminoácidos que necesitan, debiendo obtener los otros 8 del alimento. En la carne se encuentran; los vegetarianos, en cambio, deben comer una amplia variedad de ítems. Los herbívoros generalistas pueden tolerar algunas variedades de toxinas, peromno pueden ingerir mucho de cada una. Los especialistas, en cambio, poseen virtualmente tolerancia total para ciertos compuestros. Todas estas consideracuiones implican que una dieta óptima en un sentido estricto, puede no estar maximizando E/t. 

2. - Los forrajeros pueden parecer sub óptimos a un observador porque este tiene una idea equivocada de para qué tipo de elección han sido seleccionados. Por ejemplos, alguos anmales no están maximizando la ganancia, sino minimizando los costos. 

3. - El riesgo de predación puede estar haciendo que los animales en vez de maximizar E/t, minimicen la posibilidad de ser cazados durante su alimentación. 

4. - Los forrajeros no se reproducen sólo por su método de alimentación : el forrajeo óptimo puede sacrificarse para mejorar la eficiencia de otras conductas. Por ejemplo, a la hora de defender territorios. 

5. - La mayoría de los modelos de TFO consideran sólo a individuo y su comida, sin tener en cuenta la competencia con otros. O el rango social del individuo. 

6. - Un modelo simplista de TFO asume que el individuo tiene total y perfecta información de la situación. Pero los forrajeros no son omnicientes. Algo de la pérdida de optimización puede ser uncosto necesario de la adquisición de la información requerida. 

7. - Finalmente, debemos recordar siempre las limitaciones debidas al sistema nervioso en el manejo de la información. 

Además de estos puntos específicos, los organismos pueden estar imperfectamente adaptados. Por ejemplo, no podemos esperar  que los animales se porten óptimamente en situaciones innaturales, para la que no han evolucionado respuestas. 

¿Significa esto que la TFO es incorrecta?No del todo : eso es malinterpretar lo que la TFO pretende. Los modelos basados en ella, apuntan a dos cosas. primero, fuerzan a los investigadores a examinar de cerca los costos y beneficios de las distintas tácticas de forrajeo. Y segundo, cuando un modelo falla, se asume que la falla está en él, no en los animales en estudio, y se deben buscar las restricciones aque no se han tenido en cuenta. 

Un enfoque referido a producción
Para caracterizar el comportamiento alimentario de los anuimales de producción, seguiremos a Benjamin L.  Hart (1985)
, cuya obra es ya un tópico tradicional en el estudio de los animales de producción. 

*Comportamiento alimentario de herbívoros : el consumo de vegetales, ricos en celulosa y pobres en valor nutritivo implica que una gran cantidad de esa dieta baja en energía debe ser utilizada para satisfacer las demandas fisiológicas del animal. 

*Pastoreo y forrajeo : los rumiantes de climas templados, en buenas pasturas, pastorean en cuatro o cinco períodos al día, con un total acumulado de cuatro a nueve horas diarias. Los caballos comen cerca del doble de tiempo que los rumiantes. El consumo diario es de cerca del diez por ciento del peso corporal. En el ganado, los períodos de pastoreo son a la salida y a la puesta del sol, con algo de actividad alimentaria a media mañana y temprano en la tarde. La actividad de alimentación es alternada con exploración, descanso y rumiación. En una manada, usualmente se observa un alto grado de facilitación social, por lo que todos los animales tienden a realizar las mismas actividades al mismo tiempo. Por ejemplo, las vacas tienden todas a pastorear o rumiar o descansar al mismo tiempo. 

El tipo o calidad del alimento puede afectar dramáticamente el comporta​miento de alimentación. Comer concentrados (esto es, alimentos ricos en energía) reduce el tiempo de alimentación.  [Esto, incidentalmente, puede llevar a la aparición de estereoti​pos, o "vicios" conductuales]. En pasturas pobres, el ganado pastorea más tiempo y viaja más largas distancias. En algunos casos, no ocurre rumia en ningún momento del pastoreo diario. 

Al menos en ovejas, días nublados o lluviosos no tienen efecto en el comportamiento alimentario. 

Temperatura y humedad pueden afectar el patrón de pastoreo : las ovejas no se alimentan en un mediodía caluroso. Algunos inves​tigadores indican que las ovejas pueden estimar cuando un día va a ser caluroso antes de que el sol salga. Comienzan a alimentarse temprano en la mañana, y cesan antes en esos días. 

La tendencia de las ovejas a alimentarse en grupos compactos se explica como resultado de haber estado sometidas largamente a la presión de predación de lobos, chacales, hienas y dingos. La estrategia de alimentarse en grupo es buena cuando la pastura es rica en nutrientes, pero a medida que es consumida la estructura grupal puede romperse y el grupo dispersarse. Esta relación es tan estrecha, que en Australia se pudo calibrar la riqueza de la pastura por el grado de dispersión de las ovejas. 

La impresionante capacidad de los herbívoros para utilizar pastos y plantas no significa que consuman indiscriminadamente todo lo que les sea accesible. La alimentación es selectiva, y utiliza el input sensorial para su guía. La selección, por ejemplo en ganado y caballos, está dada por el sabor amargo de ciertas plan​tas. Muchas plantas tóxicas son evitadas, y trabajos en el conejillo de indias parecen indicar que ese evitamiento es apren​dido a partir de una intoxicación no mortal. [Trabajos más exten​sos en ratas, muestran que también puede aprender de oler esas comidas en un animal muerto; en especies altamente sociales, bastaría que una parte del grupo la evitara para que el resto de los individuos hiciera lo mismo]. Incluso en terrenos de pastoreo no todas las áreas son consumidas igual. Usualmente, las plantas más jóvenes y suculentas se consumen primero, y algunas especies son preferidas a otras. Mediante el proceso de pastoreo selectivo, los animales consumen alimento con más proteínas y menos fibras en comparación con lo que comerían indiscriminadamente. A medida que la pastura es consumida, los animales se vuelven menos selec​tivos y la calidad del recurso se empobrece. [A​demás esto explica​ría la importancia de tener acceso primero al parche de alimento, a través de interacciones agonísticas]. 

Cuando la pastura está intacta, los animales suelen evitar las áreas recientemente contaminadas con orina y heces [y esto podría ser otra ventaja de los bosteaderos, concentraciones de heces y orina que dejan intacta la pastura]. O​tra vez, cuando la pastura es consumida esta selectividad baja, y se produce la contamina​ción con parásitos. 

El consumo selectivo de ciertas plantas puede estar reflejando una preferencia, el establecimiento de un hábito de forrajeo aprendido. 

*Preferencias y aversiones respecto del alimento : si bien algunas de estas limitaciones pueden estar genéticamente determi​nadas, otras dependen de la experiencia temprana con comida, el estado nutricional y posibles experiencias aversivas [y, proba​blemente, el contexto social]. Uno de los más fuertes determi​nan​tes para estas preferencias es el hambre : un animal puede comer cualquier cosa hasta saciarse, y luego volverse selectivo. Los animales hambreados pueden comer cosas que usualmente marginarían por su palatabilidad. 

Efecto de la experiencia temprana con ciertas comidas : en muchos mamíferos, los jóvenes son asistidos en el aprendizaje de como obtener la comida apropiada, usualmente por tutelaje directo o indirecto de la madre, y a veces del padre. Así, el estudio de la experiencia temprana y los hábitos alimentarios del adulto es relevante. Pero hay pocos de estos estudios referidos a herbívo​ros. Es un área que debe recibir más atención si queremos encon​trar alimentos baratos para el ganado. De hecho, se propone que ya que las bacterias de los rumiantes pueden procesar celulosa, podrían convertirse los diarios en leche o bifes [traduzco tex​tual]. El suplemento de urea tiene resultados variados : en ove​jas, todos los miembros de un grupo lo lamen, mientras que los de otro no. Sin exposición a esos bloques antes del destete, las ovejas adultas parecen no tocarlos. El mismo efecto se encontró para otras preferencias alimentarias. Por ejemplo, aceptan grano más fácilmente si lo comieron de pequeños y vieron a adultos comerlo. La adquisición de esas preferencias parece estar facili​tada por la imitación del comportamiento de la madre. A su vez, si de cría se acostumbra a comer un  amplio espectro de vegetales, es más exitosa en la explotación del medio durante su vida adul​ta. 

Hambres específicos : se mencionan "hambres" para ciertos mine​rales, vitaminas y amino ácidos para distintos animales. El más conocido es el que se refiere al sodio, que puede inducirse en ratas y otros animales por remoción de las glándulas adrenales. Los animales con deficiencia de sodio distinguen ese mineral en la comida,y ajustan su dieta para aumentar su consumo [En cerdos, esto puede llevar a una preferencia por la sangre, y un aumento del así llamado "canibalis​mo". ]

Auto-selección de la dieta  : mucho del trabajo inicial y del desarrollo teórico respecto de los "hambres específicos"  hizo referencia a estas hambres como elementos  para mantener la condición homeostática. Ciertos experimentos muestran que si se pone a disposición de ratas una gran variedad de alimentos, estas los consumen de manera que acaban teniendo una dieta balanceada. Los animales parecen capaces también de ajustar sus dietas a requerimientos cambiantes. De los animales domésticos, se ha reportado este tipo de selección para ovejas, cerdos y ganado. Otros estudios muestran que esta capacidad de selección es limitada. Por ejemplo, ovejas preñadas no supieron balancear su dieta para mantener la preñez. 

Hambres específicos versus efectos de poli-ingesta : Hay dos maneras de encarar la capacidad de un animal de seleccionar su dieta de acuerdo a su estado nutricional. Una es asumiendo que existe una programación genética para específicas preferencias de gustos o para un rango de gustos de comidas nutritivas. Un meca​nismo que seleccione gustos sería antieconómico, pues muchos de los gustos seleccionados no serían utilizados en vida del indivi​duo; uno de rangos parece mejor. Por ejemplo, la preferencia por los gustos dulces ayudaría al consumo de energéticos, y la aver​sión a lo amargo a evitar sustancias tóxicas. Otra manera, sugeri​da por investigaciones, es aceptar que el animal aprende a través de los efectos de la ingestión de diversas comidas cual de ellas lo hizo sentirse mejor cuando tenía una determinada deficiencia en algo [Es decir, aparea su estado interno al iniciar la ingesta con los efectos posteriores de esa misma ingesta]. 

En lineas generales, esto mismo es válido para las aversiones. 

*Control de la ingesta : muchos animales controlan su consumo de carbohidratos, grasas y proteínas de manera de mantenerse en un peso "nor​mal". Esto se relaciona también con el ambiente. Por ejemplo, ratas en un ambiente frío aumentan el consumo de calo​rías. Los mecanismos propuestos para esta regulación han sido varios : pasaje de la comida por diferentes partes del tracto digestivo, distensión del estómago, cambios osmóticos, liberación de sustancias en sangre [feedback], y liberación de sustancias que indican saciedad. Ninguno de estos factores, actuando solo, alcanzaría para explicar el proceso. Se ha mostrado que si se hace circular en forma cruzada sangre de una oveja saciada y una con hambre, el consumo de la oveja hambreada baja, y el de la oveja saciada sube. Significativamente, muchos experimentos muestran que los animales se sienten saciados y detienen la ingesta antes  que haya ocurrido una absorción significativa de nutrientes. Una excepción a  esto es la teoría glucostática, que dice que cuando los niveles de glucosa en sangre bajan, el animal se torna ham​briento. 

Los cinco interrogantes de Wood-Gush
Wood-Gush 
 propone una serie de puntos de discusión que deben tenerse en cuenta al referirse al comportamiento alimentario :

¿Cuales son los factores internos que inician el pastoreo?

¿Cuales son los factores externos que pueden iniciar el
pastoreo?

¿Qué factores lo detienen?

¿Cuales son los principales factores sociales  que afectan el pastoreo?

¿Puede usted pensar alguna evidencia de "hambres específi​cos" en animales de granja criados extensivamente?

Una aproximación ecológica
Los dos enfoques anteriores, claramente orientados hacia animales de producción, necesitan complementarse con otro de raíz ecológica. Para ello, resumimos a continuación de Alcock (1978)
, el capítulo XII : Ecología del comporta​miento alimentario. La itálica es nuestra. 

Este autor inicia su exposición dividiendo a los animales en especialistas y generalistas : un generalista es un individuo que consume una amplia gama de alimentos a lo largo de su vida, en contraposición a una especialista, que se restringe a un número muy limitado de alimentos. Un especialista está ajustado en la localización, captura,  consumo y digestión de una única especie animal o vegetal. Un generalista en cambio posee una serie de capacidades para recolectar y capturar gran variedad de items, pero ninguna de sus adaptaciones es tan "fina" como las del especialista. Por otra parte, estos últimos están sumamente suje​tos a las variaciones de sus presas, en tanto que los generalis​tas puede variar según la disponibilidad de los alimentos. 

¿Cuales son las condiciones del medio que determinan la adop​ción de una u otra estrategia -o de sus posibles gradaciones-?

En realidad, todos los animales son especialistas, pues de hecho no comen todo lo que tienen a su alcance. La competencia favorece la eficiencia, y lleva a la especialización. ¿Por qué hay entonces generalistas?Los ambientes en los que, para una especie, generación tras generación hay abundancia de un tipo de alimento, favorecen en esta especie los cambios que implican un mejor aprovechamiento de ese recurso. Si, por el contrario, se trata de áreas en las que nunca o raramente hay acceso a un único item en grandes cantidades, la selección favorecerá a aquellos individuos capaces de explotar una amplia gama de recursos -de hecho, a esto se estaría refiriendo Darwin al hablar de lucha por la existencia -. Esta última estrategia es típica de animales de zonas templa​das, y es especialmente pronunciada en animales que habitan lugares sujetos a grandes cambios estacionales en lo que a clima y fuentes de alimentos se refiere. 

Un problema clave al que se enfrentan las dos categorías de individuos es el de la localización del alimento. 

Cuanto menor sea el tiempo dedicado a alimentarse, más tiempo habrá disponible  para otras actividades, tales como evitar predadores, defensa de territorio, cortejo, incubación de huevos -crianza-, etc. 

Algunas especies de aves, durante la estación fría, se alimen​tan continua​mente (incluso de noche), llegándose al caso extremo de individuos  que deben localizar una porción de alimento cada uno o dos segundos para sobrevivir. En esta situación, o en otras menos extremas, suelen ser preponderantes tres factores : la irregular distribución del alimento disponible, la competencia y las adaptaciones del alimento, sea animal o planta, para evitar ser consumido. 

La problemática de la búsqueda del alimento puede exponerse como  la disponibilidad de una cantidad limitada de tiempo y energía para hallar y consumir comida. Así, hay una manera de evaluar la eficiencia de este proceso :

Energía neta obtenida / tiempo empleado =(energía obtenida -búsqueda, persecución, preparación y coste de la comida)/( tiempo empleado en la búsqueda, persecución, preparación y consumo). 

La finalidad última es maximizar esta ecuación. En este proceso, los individuos se enfrentan a una serie de decisiones :

1. -
Hasta qué punto conviene seguir buscando en un área dada

2. -
A donde hay que acudir cuando se abandona una localiza​ción particular

3. -
Cuales son las presas -items- que conviene buscar afanosamente

4. -
Saber si es acertado perseguir o no a una presa una vez que esta ha sido localizada

La permanencia en una zona de búsqueda depende del éxito o fracaso en la obtención de alimento. En algunas aves.  esta perma​nencia depende de la densidad de las presas. Los predadores, y aparentemente otros, son capaces de aprender las pautas de dis-tribución del alimento y calibrar de algún modo el lapso que conviene emplear en la búsqueda en una zona determinada con el fin de maximizar la ganancia neta de energía. 

El hecho de que los animales no fueran capaces de explotar los alimentos presentes en menor frecuencia, y que sus capturas eran superiores a las esperadas cuando las presas aumentaban moderada​mente su presencia, llevó a N.  Tinbergen  a deducir que estos elaboraban imágenes de búsqueda, para una presa determina​da, es decir, que aprendían los caracteres de un ítem alimentario luego de encontrarlo varias veces, y a partir de allí, orientaban su búsqueda atendiendo exclusivamente a esas señales. A su vez, estas imágenes de búsqueda serían denso dependientes : podrían formarse y reemplazarse unas a otras según la dinámica del alimento pre​sente. 

Las imágenes de búsqueda servirían para "recortar" del bombar​deo sensorial que llega al individuo desde el medio, aquellas configuraciones asociadas al alimento. 

Estos discursos tiene un punto en común : ven la alimenta​ción como una función, de la que se pueden hacer afirmaciones sobre los factores internos o externos que la desencadenan, o sobre el tiempo y oportunidad en que se realiza. 

Pero en ningún momento describen esa función. 

Es decir, alimentarse no es visto como un acto de conducta, para el que observamos diferentes esquemas de acción. 

¿De qué manera se estructura el repertorio de alimentos que se ingieren? ¿Existe alguna forma de aprendizaje socialmente facilitado?

Veamos , con un ejemplo, de qué manera se investiga esto. 

En este ensayo, Galeg (1993)
  trata de dilucidar cómo funciona, en roedores, el sistema de ampliar el repertorio alimentario. Las ratas son cono​cidas por adaptarse a distintas ofertas de alimento. Lo que se hizo entonces fué saborisar las típicas dietas para roedores, y dar a  probar a un individuo una de esas dietas. "Dar a probar" es un eufemismo : le hacían pasar hambre 23 hs.  de cada 24, y luego le daban la dieta. Puesto en contacto con este individuo, los individuos de prueba escogían la dieta del demostrador.  

Luego, un mismo demostrador fué alimentado con una dieta con dos sabores, uno de los cuales eran familiar al individuo de prueba. Y resulto que, tras un contacto con él, el individuo de prueba escogía más la dieta cuyo sabor le era no familiar, de los dos sabores que el demostrador exhibía. 

He resumido más que someramente el procedimiento experimental.  El caso es que por este mecanismo de facilitación social, los individuos extiende su repertorio de alimentación. El mecanismo es en sí sencillo : un individuo, sólo, se comporta conservadoramen​te, no probando alimentos de olor desconocido, a menos que se vea forzado. Una vez que lo ha hecho, los que toman contacto con él prueban el nuevo. Si a esto unimos los trabajos que muestran que si el olor lo siente en un animal muerto, evitan la comida con ese olor, lo que obtenemnos  es un sistema social de sondeo de la oferta alimentaria del ambiente, lo que está en la base de su fenomenal adaptabilidad. 

Entre las objeciones a la TFO, se planteaba la competencia entre individuos. Veamos un diseño observacional para explorar esta cuestión.  (Barton, 1993)

Este estudio se realiza sobre dos frentes : animales en una reserva con suplemento alimentario, y animales en la naturaleza, cosechando de su medio ambiente. Los llama "el grupo aprovisiona​do" y "el grupo de forrajeo natural". Creo que es bueno mencionar que el primero estaba formado por animales que, al ser traslada​das de una reserva a otra, sufrieron una estación de lluvias que resultaron insuficientes, y comenzaron a morir de hambre, por lo que se decidio suplementar la dieta. 

Lo que se registraba durante los períodos de alimentación fué : 

1)Número de animales vecinos, con exclusión de infantes depen​dientes, en un radio de 10 mts.  alrededor del animal focal. Esto se muestreaba cada 120 seg.  

2)Reemplazo en la comida, esto es cuantas veces un individuo ocupaba el lugar del otro, con o sin agresión, pues a veces uno se retiraba ante la llegada de otro; se anotaba la identidad de los intervinientes en el reemplazo y el tipo de comida.  

3)Duración de los períodos de alimentación tiempo pasado en determinados árboles y tasa de "mordida" en ellos. 

4)Porcentajes de alimentación (peso seco por minuto de tiempo alimentándose) e ingestioón diaria (peso seco por cada 24 hs. ) 

5)estructura de dominancia de las hembras, determinada en interacciones fuera del contexto alimentario. 

Los datos se recogían en períodos de animal-focal de 30 min.  de duración. En el grupo de forrajeo natural, contaban con 18 hem​bras. En el aprovisionado, con 9,; en este último, dado que la calidad del area de 20 mts.  de diametro donde se colocaba el alimento balanceado variaba al ser este consumido, se estableció un orden al azar de la hembras, y cada día se pasaba la primera en ser observada el día anterior al último sitio. De esta manera, se impedía asociar las condiciones de pobreza del alimento a una determinada hembra. 

En este trabajo se emplean dos interesantes medidas de posición dentro del grupo :

Indice de Proximidad. Mide el área desocupada alrededor del animal-focal, F. Para ello estima las distanciass d1,d2,d3 y d4, a cada uno de los vecinos más cercanos en cuadrantes de 45*, excluyendo los infantes dependientes, y calcula las áreas de esos cuadrantes. Así, el índice es :



IP = S1,4 p d2/4

Indice de centralidad : es una simple medición  de la distancia al centro que es encontrado el animal focal durante el total del tiempo muestral. El grupo es aquí idealizado como un círculo con tres bandas concéntricas, (B, C y D), considerándose a más de 5 mts.  del centro como individuos fuera del grupo (A). El valor de este índice para cada animal focal es la suma del número de puntos en los que se lo vió ponderados de acuerdo con su cercanía al centro, como se sigue :


n(A) + 2n(B) + 3n(C) + 4n(D)

IC = _____________________________


n(A) + n(B) + n(C) + n(D)

con lo que es posible comparar los IC de distintos individuos, y ordenarlos en función de su "centralidad". 

Los resultados fueron relativamente previsibles : el rango de dominancia de las hembras en el grupo de forrajeo natural estuvo positivamente correlacionado con el número de animales suplanta​dos, y con el de vecinos durante la comida, probablemente porque estos vecinos no competían. En actividades no alimentarias, no se halló correlación entre rango y número de vecinos. A su vez, las hembras de alto rango tenían prioridad en el acceso a los árbo​les. La competencia era más fuerte por la comida concentrada. En el grupo aprovisionado, el rango estaba también correlacionado con los reemplazos, y con los índices de centralidad y de área. Así, se concluyó en que reemplazo y posición espacial del individuo eran diferencias mediadas por el rango. 

Y por supuesto,existe una forma de alimentación  que se basa en la estructura social, que no puede entenderse sólo a partir del comportamiento de los individuos. Y son las abejas las que han llevado más lejos esta cuestión. (Kirchner y Braun, 1994) 
. 

Este trabajo vuelve sobre un tópico casi tradicional de la etología : la así llamada "danza de las abejas". 

Hasta aquí, se suponía que las abejas tenían un "mapa cogni​tivo", es decir una estructura que reflejaba, de alguna mane​ra, el espacio alrededor de su colmena. 

Uno de los experimentos, sin embargo, mostró que una abeja que regresaba de la fuente alimentaria rodeando un área (había sido entrenada para ello) orientaba al resto de manera que atravesaban esa zona. 

Los autores diseñan un esquema sumamente sencillo : colocan sobre determinadas abejas un imán, de manera que sea sencillo, con otro imán, capturarlas sin lastimarlas. 

Cuando acuden a una fuente de alimento A, situada a 10 mts.  de la colmena, las capturan, y las hacen volar en un túnel de viento durante tiempos variables, para luego liberarlas en otra fuente B, a 1 mt de la anterior, en dirección perpendicu​lar al eje colmena-fuente B. 

A un grupo de estas abejas se las hace "regresar" a través del túnel, y a otras, no. 

Mientras tanto, se cronometró la frecuencia del sonido emitido en la "danza"  al regresar de estaciones de comida a 1, 3, 10, 30, 70, 200, 300 y 1000 metros de la colmena, a fin de poder "descifrar" el código que indica las señales. 

La mayoría de las que volaron en el túnel de viento, no danza​ron. Un 10% sí lo hizo, y en su danza indicaron la direc​ción en la que volaron dentro del túnel, y no la que transi​taron hacia la fuente A. Las abejas control indicaban claramente la fuente A; las "tratadas", la fuente B, estimando la distan​cia según el vuelo dentro del túnel, a pesar de que podían ver el cielo, y de que estaban a diez metros de la colmena, en area conoci​da. 

A su vez, las que fueron a B a través del túnel, pero no regresaron por él, se perdieron al tratar de regresar, volando más allá de la colmena. 

Así, distancias y direcciones no se indican en base a un mapa cognitivo de la zona, sino en relación al tiempo de vuelo (posiblemente, a la energía gastada) en el trayecto. Se inte​gran en este mensaje la distancia, y la dirección. 
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