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RESUMEN

Estudios neurobiolégicos han demostrado que la tasa de procesamiento de informacién por el
cerebro es limitada respecto a la cantidad de informacién encontrada en el medio ambiente, y por
lo tanto, para aquella informacién que es considerada mas esencial los mecanismos atencionales
juegan una importante funcién. Ademas, el sistema nervioso no puede procesar con igual calidad
la informacioén obtenida al realizar tareas en forma paralela, es decir, animales que incrementan la
atencion en cierta actividad disminuyen su desempefio en otra actividad realizada
simultaneamente. De tal forma, en animales que se dedican a la busqueda de alimentos que son
dificiles de detectar como es el caso de presas ctripticas o miméticas, la atencioén visual puede ser
gravitante en el éxito de forrajeo, como es el caso de muchas aves diurnas. En este contexto,
Dukas y Ellner (1993) extendieron el modelo basico de seleccion de presas de la teorfa de forrajeo
y propusieron la hipdtesis de atencion selectiva, la cual predice que los depredadores en una
situacion criptica fijan la atencién hacia un determinado tipo de presa pasando por alto el resto de
las presas, en cambio en una situacion conspicua (sustrato y presa contrastan) consumen todos
los tipos de presas presentes. Para determinar la importancia de la hipétesis de atencion selectiva
en la deteccion de presas cripticas se realizaron experimentos con la especie de ave Zenaida
anriculata (tortola) y se evalud el tiempo de deteccion y el consumo de dos tipos de presas en
condiciones ctipticas y conspicuas. Se encontré una marcada diferencia entre el tiempo de
deteccion y el consumo de presas cripticas frente a presas conspicuas, observandose un tiempo
de detecciéon superior para los tratamientos cripticos en comparacién a los tratamientos
conspicuos. Por otro lado, el consumo de presas cripticas fue inferior con relaciéon al consumo de
presas conspicuas. Los resultados indicaron ser consistentes con las predicciones del modelo de
Dukas y Ellner para el caso conspicuo. Sin embargo, para la situacion criptica los resultados
apoyan la hipotesis s6lo en términos cualitatitivos, pero no cuantitativos, por cuanto si bien las
aves se focalizaron principalmente sobre un tipo de presa, cuando el rango focal de atencién
detecté otro tipo de presa, éste también fue consumido. Por lo tanto, este estudio apoya
cualitativamente la hipdtesis de atencion selectiva, pero también sugiere la necesidad de mayores

estudios para evaluar su real importancia en diversas especies.



SUMMARY

Neurobiological studies have shown that the information processing rate by the brain has an upper limit, and this
limit is lower than the rate of information available in the environment. Therefore, attentional mechanisms allocated
to the most relevant information signals are fundamental. Furthermore, the nervous system cannot process
information with high fidelity when more than one activity is being carried out simultaneously. In other words,
animals carrying out more than one task at the same time can increase their attention to a certain task, hence
decreasing their performance in the other tasks being carried out. Thus, visual attention can be an important
component of foraging behavior in animals searching for low detectable food items such as cryptic or mimetic preys
for diurnal birds. Using this framework, Dukas and Ellner (1993) extended the diet selection basic model of optimal
foraging theory, and proposed the selective attention hypothesis. This hypothesis predicts that predators facing
different types of cryptic preys focus their attention to a unique prey type overlooking the other prey types. On the
contrary, when all prey types are conspicuous, they consume all prey types available. In order to assess the relevance
of the selective attention hypothesis on cryptic prey detection controlled experiments with the avian species Zenaida
anricnlata were carried out, and prey detection time and prey capture of two prey types under cryptic and conspicuous
conditions were evaluated. A marked difference between both conditions was found, with longer detection times in
cryptic conditions compared to conspicuous conditions. Further, prey consumption was significantly lower under
cryptic conditions. Results were consistent with predictions of Dukas and Ellner's model for conspicuous
conditions. However, for cryptic conditions, predictions are supported qualitatively but not quantitatively, because
birds focused their attention mainly (but not exclusively) on one prey type; when the other prey type was within the
focal range, it was also preyed upon. Therefore, this study supports qualitatively the selective attention hypothesis,

but it also suggests the necessity of further studies in order to assess its real relevance in a broad range of species.

INTRODUCCION

Los animales obtienen del ambiente informacién que es utilizada para el desarrollo de un
sinnimero de actividades (Stephens 1989; Dusenbery 1992), como por ejemplo, explotacion de
recursos alimenticios, uso del espacio, comunicacién, evasiéon de depredadores y conductas
sociales y reproductivas, entre otras (Dukas 1998; Shettleworth 2001). Por lo tanto, el desempefio
de los o6rganos sensoriales es elemental para un desarrollo eficiente de tales actividades

(Dusenbery 1992; Getty 1993).



Una de las formas mas comunes de utilizar la informacién ambiental corresponde al aprendizaje,
entendido en sentido amplio, como cualquier cambio en la conducta de un animal en una
situacién determinada que es atribuible a su experiencia previa con esa situacién, o con otra con
la que comparta ciertas caracteristicas (Colmenares y Goémez 1994; Shettleworth 1998). Tomando
en consideracién que la busqueda de alimento es algo que muchos animales hacen repetidamente
a lo largo de su vida, se esperaria por lo tanto, que la obtenciéon de informacién que puedan

realizar en un ambiente influya en las conductas de alimentacion (Dukas 1998).

Cuando la calidad (o cantidad) de los recursos son temporalmente impredecibles, el aprendizaje
se obstaculiza, y los animales tan solo pueden evaluar la calidad de un recurso particular durante
la explotacion del mismo o mediante la utilizacion de alguna informacién obtenida previamente a
la explotacion, gracias a sus capacidades sensoriales (Valone y Brown 1989). Por ejemplo, un
animal con capacidad olfativa desarrollada puede obtener informacién respecto de la cantidad de
recursos que posee un determinado sitio de alimentaciéon antes de comenzar su explotacion
(Giraldeau 1997). Por otro lado, animales con capacidades visuales desarrolladas pueden utilizar
su sistema visual para reconocer sus presas antes de la captura y consumo de las mismas

(Dusenbery 1992).

La mayoria de los recursos en condiciones naturales se encuentran distribuidos
heterogéneamente, lo cual determina que se constituyan parches de recursos, ie., areas del
espacio donde estan los recursos que un animal particular explota (Stephens y Krebs 1986), y que
generalmente coinciden con aquellas areas donde los recursos se encuentran en mayor densidad.
La teorfa de forrajeo, como aproximacion adaptacionista a las conductas de explotacion de
recursos, se ha centrado en las decisiones conductuales de asignacién de tiempo y energia a la
explotacion de parches de recursos y a la seleccion de tipos de presas dentro de un parche
(Stephens y Krebs 1986). Tradicionalmente, las investigaciones enmarcadas dentro de la teorfa de
forrajeo suponian que los animales tenfan informacién completa respecto de las variables
necesarias para realizar decisiones 6ptimas. Sin embargo, los animales no poseen informacion
completa, ni siquiera en condiciones experimentales controladas, y mucho menos en condiciones
naturales (Dusenbery 1992, Dukas 1998). Al mismo tiempo, estudios neurobiolégicos han
establecido que la tasa de procesamiento de informacién por el cerebro es mucho menor que la

tasa en la cual la informacién es encontrada en el medio ambiente, y que los mecanismos



atencionales permiten al sistema sensorial concentrarse sélo sobre la informacién mas esencial en
cada momento (Dukas y Ellner 1993; Dukas 1998; Dukas 2002). En este sentido, investigaciones
en comportamiento animal y psicologifa experimental de vertebrados han demostrado que el
sistema nervioso tiene una capacidad limitada para el procesamiento de distintos tipos de
informacién en forma paralela (i.e., simultaineamente) (Parasuraman 1979, Pashler 1993). Ademas,
el sistema nervioso no puede sostener un procesamiento de informacion efectiva por periodos
extensos sin descansar. Analisis ecologicos revelan que estas restricciones afectan fuertemente
varios tipos de actividades de los animales (Dukas 1998). Por lo tanto, individuos que
incrementan cierta actividad disminuyen su desempefio en otra actividad realizada

simultaneamente (Pashler 1993).

Muchos animales buscan y consumen alimentos que son dificiles de detectar (Dukas 2002). Bajo
tales condiciones, la atencién puede determinar estrategias de busqueda, y consecuentemente la
eleccion de presas (Dukas 2002). Ademas, la atencion puede afectar las principales categorias de
la actividad animal, incluyendo forrajeo, conductas anti-depredatorias, apareamiento e
interacciones sociales (Dukas 2002). La atencién corresponde a la habilidad de procesar
selectivamente una informacién relevante durante una actividad particular (Shettleworth 1998).
En cualquier momento, los animales pueden utilizar la atenciéon para captar una gran porcion del
campo visual y percibir gruesamente sus alrededores con la restriccion de que existe una
correlacion negativa entre la extension del campo visual y el nivel de detalle extraido por grado
del campo visual, o focalizar sobre un angulo estrecho para extraer detalles mas exactos (Eriksen
y Yen 1985; ; O’ Brien 1990; Van Essen et al. 1991; Connor et al. 1997). Por lo tanto, los
animales pueden modificar en cualquier momento el area que ellos atienden como una funcién al
grado de dificultad de una tarea de busqueda impuesta. El rango atencional puede ser ampliado
para tareas de busqueda facil pero puede restringirse para tareas de busqueda dificil (Desimone y
Duncan 1995; Dukas 1998). Asi por ejemplo, estudios teéricos predicen que en un parche donde
se encuentran diferentes tipos de presas, el depredador deberfa dividir su atenciéon entre los
diferentes tipos disminuyendo la habilidad de detectar un tipo de presa particular (Dukas y Ellner
1993; Dukas 1998). Sin embargo, cuando las presas son mas dificiles de detectar, por ejemplo,
cuando éstas son cripticas o miméticas, un depredador deberia focalizar su atencién hacia un sélo
tipo de presa (Dukas y Ellner 1993; Dukas 1998). En este contexto, en una extension del modelo

basico de seleccion de presas de la teorfa de forrajeo, Dukas y Ellner (1993) proponen la hipétesis



de atencion selectiva, la cual predice que los depredadores fijan la atencién hacia un determinado
tipo de presa pasando por alto el resto de las presas (Dukas y Ellner 1993). A su vez, los
depredadores pueden responder a cambios en el grado criptico de las presas por especializacion
sobre ciertas presas y por el uso de imagenes de busqueda durante el forrajeo (Guilford y
Dawkins 1987; Giraldeau 1997). También los depredadores pueden modificar la velocidad de
forrajeo (tasa de busqueda) o la duracién de eventos en una busqueda saltatoria (Anderson 1981;
O’Brien y et al. 1990; Anderson et al. 1997). Una mayor velocidad de forrajeo o eventos de
busqueda mds cortos aumentan la tasa de encuentro con la presa, pero la probabilidad de
deteccion disminuye (Gendron y Staddon 1983, 1984; Gendron 1986; Getty y Pulliam 1991). En
este sentido, el aumento del grado ctiptico de las presas favorece un angulo atencional estrecho,
lo que permite a los animales mantener una cierta probabilidad de deteccién de presas. Esto
significa que factores que aumentan el grado criptico de las presas pueden disminuir la tasa de
alimentacion de los depredadores, y consecuentemente, afectar su adecuacién bioldgica (Metcalfe

et al. 1997).

Al existir dos tipos de presas con grados cripticos diferentes, entonces la tasa de bldsqueda
Optima aumenta con la frecuencia de la forma menos criptica, lo que puede resultar en un
rapido descenso en la probabilidad de capturar la presa mas criptica. Por lo tanto, puede
existir una interaccion entre la eficiencia de deteccion y las decisiones de forrajeo (Endler
1988). A su vez, presas mas conspicuas entregan mayor informacion facilitando su deteccion.
Por lo tanto, diferentes grados cripticos determinan diferentes grados de complejidad de una
actividad, es decir, determinan diferentes calidades de informacion que el depredador puede
extraer durante la basqueda (Dukas y Ellner 1993; Dukas 1998).

Las predicciones referidas a la captura de presas con distinto grado criptico se basan en modelos
teéricos y no han sido estudiadas experimentalmente (véase Dukas 1998, 2002). Los unicos
antecedentes empiricos relevantes derivan casi en su totalidad de estudios en psicologia

experimental humana; estudios similares en animales son escasos o nulos (Dukas 2002).

En esta memoria de titulo se estudi6 el efecto del grado criptico de las presas sobre su deteccién
y captura por Zenaida auricnlata (tortola). Para esto, se realizaron experimentos de laboratorio con

presas con distinto grado criptico y se evalué el desempefio de las aves en la busqueda y captura



de presas, con el fin de estudiar algunas predicciones de la hipotesis de atencion selectiva,

propuesta por Dukas y Ellner (1993, véase ademas Dukas 1998).

REVISION BIBLIOGRAFICA

Compromisos y restricciones en rasgos conductuales y cognitivos

En la naturaleza los animales presentan restricciones y compromisos que limitan los diferentes
rasgos o funciones biolégicas, tanto presentes como futuras, que inciden finalmente en el
desempefio de cualquier actividad (Cheverton et al. 1985; Stephens y Krebs 19806; Stearns 1992;

Roff 2002). De esta manera, las restricciones pueden manifestarse a través de un efecto absoluto,



limitando el desempefio transitoria o permanentemente, mientras que otras restricciones se
manifiestan via costos, es decir desempefos especificos pueden ser potencialmente mejorados,
pero a un cierto precio (e.g. via disminucién de otro desempefio especifico) (Rose 1991; Stearns
1992; Roff 2002). Los compromisos adaptativos, en conjunto con las condiciones ecologicas
determinan restricciones al disefio y/o conducta de un organismo. Por ejemplo, la abundancia de
recursos alimenticios y las restricciones morfofisiologicas determinan en gran medida la
asignacion de biomasa a la progenie, produciéndose un compromiso entre el nimero y el tamafio
de las crias, en donde los extremos estan dados por muchas crias de tamafio pequefio o pocas
crias de gran tamafio (Stearns 1992; Roff 2002). Diversos rasgos fenotipicos muestran
compromisos restrictivos de este tipo. Los rasgos conductuales y cognitivos también presentan
compromisos que restringen el desempefio (Stephens y Krebs 1986; Cowan 1993, 2001). Un
ejemplo clasico lo constituye el compromiso conductual entre la evasion a depredadores y la
obtenciéon de alimento: un aumento en las conductas anti-depredatorias involucran una
disminucién en la obtencién de alimento y viceversa (e.g. Vasquez 1994, 1996; Lima et al. 1999).
Ademas, los mecanismos cognitivos que participan en la obtencién de informacién ambiental
presentan una capacidad limitada (Cowan 1993, 2001). De esta forma, la cognicion, referida en un
sentido amplio a todas las etapas del procesamiento de la informacion, desde la recepcion del
estimulo por los érganos sensoriales a las decisiones ejecutadas por el sistema nervioso, presentan
restricciones que impiden, demoran y/o disminuyen el desempefio. Otros mecanismos cognitivos
que participan en la obtencién de informaciéon son (i) la percepcion, entendida como la
traduccion de sefales ambientales dentro de representaciones neuronales, (ii) la memoria, la
capacidad de almacenar y recuperar informaciéon desde un pasado cercano o distante, (iii) la
atencion y (iv) el aprendizaje, los ultimos dos descritos previamente en la introducciéon (véase
Dukas 1998; Shettleworth 1998; Cowan 1993, 2001).

Dentro del campo de investigaciéon de la memoria, neurobidlogos y psicélogos cognitivos
distinguen dos tipos de memoria: i) la memoria de corto plazo o memoria de trabajo, que
comprende informacién percibida recientemente (generalmente en la escala de segundos) y ii) la
memoria de largo plazo, relacionada al pasado lejano (escalas de minutos, horas, dias, afios). Esta
combinacién de memorias y la experiencia actual determinan la conducta (Squire 1986; Squire et
al. 1993). Investigaciones detalladas sobre la capacidad de memoria de trabajo han sido
conducidas mayormente en humanos (Wickens 1984; Baddeley 1986), si bien esta memoria es

probablemente tanto o mas esencial para la conducta de otras especies (Spear y Riccio 1994,



Anderson 1995). La memoria de trabajo presenta limitaciones. Por ejemplo, los humanos pueden
leer una lista de numeros aleatorios de 0 a 9 y tratar de repetir la lista hacia atras inmediatamente
después de escucharla. Diferentes longitudes de lista pueden ser utilizadas, desde 5 a 10 digitos, la
mayoria de las personas pueden repetir hacia atras exactamente una lista de 5 digitos pero no la
de 10 digitos. Para la mayoria de las personas, la duracién de la memoria de trabajo para itemes
aleatorios esta limitada a alrededor de siete digitos (Miller 1956; Anderson 1990; Dukas 1998).
Algunos experimentos de laboratorio con monos y palomas sugieren que estos animales poseen
una memoria de trabajo con capacidad limitada (Anderson 1995). Sin embargo, tales estudios de
laboratorio no pueden indicar si la memoria de trabajo limita el procesamiento de informacion y
la toma de decisiones de animales en su escenario natural. Se requieren mas investigaciones
empiricas para establecer si y cémo la capacidad limitada de la memoria de trabajo limita el

procesamiento de informacién y la toma de decisiones (Dukas 1998).

Capacidad atencional y forrajeo

Hasta ahora todos los animales estudiados han demostrado que la capacidad atencional visual
presenta restricciones para la cantidad de informacion que puede ser procesada en forma
simultanea, debido a que la capacidad de sostener la atencién en objetivos visuales se deteriora
sobre un periodo de observaciéon continua, como también por una pérdida en la sensibilidad de
los objetivos (Nuechterlein y Pasasuraman 1983). Incluso, investigaciones conductuales y
neurofisiologicas sugieren que el sistema nervioso central no puede sostener una elevada calidad
de procesamiento de informacién por un periodo largo de tiempo, y que cualquier aumento en la
cantidad de informacion esta ligada a algin tipo de costo (Dukas y Kamil 2000). Un posible costo
corresponde a una mayor tasa de agotamiento del sistema nervioso bajo una carga de informacion
exigente (Dukas 1998; Dukas y Clark 1995). En este sentido, la capacidad atencional permite a los
animales focalizarse sobre la informacién mas relevante (Wickens 1984; Posner y Peterson 1990;
Shettleworth 1998). A diferencia de la memoria de trabajo, que presenta una dimension de
tiempo, la atenciéon hace alusién a la informacién obtenida en cualquier momento. Por lo tanto,
un individuo tipicamente atiende solamente un subconjunto de la informacién disponible en
memoria de trabajo (Cowan 1993, 2001). Los sic6logos a menudo utilizan el término atencion
cuando mencionan las dificultades que tienen las personas para realizar diferentes tareas en forma

simultanea. Sin embargo, la atencién también se refiere a la capacidad de seleccionar voluntaria o



involuntariamente un estimulo sensorial particular entre una variedad de estimulos presentes
(Pashler 1993). Un ejemplo cotidiano en humanos corresponde a escuchar una o varias
conversaciones a la vez; el grado de resolucion (entendimiento) es elevado cuando se atiende solo
a una conversacion, pero disminuye notablemente cuando se intenta escuchar dos o mas
conversaciones en forma simultanea. En este mismo sentido, uno puede cambiar la atencion
entre diferentes estimulos visuales (Pashler 1993). Muchas tareas que exigen una atencion elevada
cuando son ejecutadas por principiantes, pueden requerir menor atenciéon después de un
aprendizaje extensivo, por lo cual, expertos sobre esas tareas pueden ser capaces de conducir
otras tareas al mismo tiempo mientras exista baja o ninguna interferencia (Pashler 1993). Por lo
tanto, la atencion selectiva describe el proceso de seleccionar pasiva o activamente un estimulo de
interés y los limites que frenan la forma de realizar multiples tareas al mismo tiempo, indicando
que la atencién es una caracteristica interna, con capacidad limitada, en la que un individuo se

focaliza sobre un estimulo particular o actividad (Pashler 1993).

Los animales presentan un campo visual que varfa entre los 180° y 360° grados (Desimone y
Duncan 1995). Sin embargo, las restricciones atencionales impiden el procesamiento de
informacién simultanea desde un campo visual completo (Van Essen et al. 1992; Maunsell 1995),
ya que una gran cantidad de informacién relevante no puede ser procesada al mismo tiempo
(Dukas y Kamil 2000). Es asi como la atencién selectiva puede ser un mecanismo eficiente
cuando la tasa de informacién relevante sobrepasa el umbral o limite de capacidad de
procesamiento del sistema nervioso (Dukas 1998; Kastner y Ungetleider 2000). Bajo tales
condiciones de sobrecarga de informacion, los mecanismos atencionales permiten distribuir la
atencion a lo que es percibido como las tareas mas importantes. Algunas veces, sin embargo, los
animales pueden fallar en atender informacién periférica que puede ser relevante, como por
ejemplo, la aproximaciéon de un depredador (Dukas y Kamil 2000), por lo cual en algunas
situaciones la informacién relevante es dejada sin procesar, incluso si esto resulta en un forrajeo
ineficiente (Dukas 1998; Dukas y Ellner 1993). En el ambito de la busqueda de alimento, el grado
de procesamiento de la informacién varia de acuerdo a la dificultad de la tarea. Es asi que
animales que realizan una tarea de larga duracién y dificil, como la deteccion de objetivos
cripticos, muestran una reduccién en su desempefio y/o un deterioro en la evasién de
depredadores, producto que sélo un grupo limitado de estimulos es atendido con un alto grado

de resolucién (Dukas 1998). Por lo tanto, la busqueda de presas cripticas involucra una atenciéon



selectiva sobre algin atributo en particular, con la consecuente disminucion de la atencion
dedicada hacia otros atributos (Kastner y Ungerleider 2000). Por el contrario, cuando diversas
tareas son atendidas en forma simultanea, la calidad con que la informacién es procesada para
cada tarea se ve disminuida (Dukas 1998). Por lo tanto, el desempefio de una tarea dificil esta
regulado por mecanismos atencionales que ayudan a controlar el tipo y la cantidad de
informacioén que es procesada en relaciéon con la relevancia de los estimulos sensoriales en el

tiempo y el espacio (Mackworth 1969; Davis 1982; Mckie 1977; Warm 1984; Dukas 1998).

Estudios neurobiol6gicos en monos y humanos empleando registros electrofisiolégicos han
revelado que la concentraciéon de la atencidon sobre un atributo especifico relacionado con una
tarea de deteccion visual estd asociado con un aumento de la activaciéon neuronal de la corteza
visual que procesa ese atributo, disminuyendo la actividad de otro grupo de neuronas, y
observandose una mejora en el desempefio conductual sobre la tarea atendida (Behrmann vy
Haimson 1999; Desimone 1998; Kastner y Ungerleider 2000). El trabajo de Corbetta et al. (1990)
indicé que sujetos humanos que atendieron a estimulos para un atributo especifico relacionado
con una tarea de deteccion visual aumentaron su flujo sanguineo local en el area de la corteza
visual que procesa ese atributo, corroborando ademas que el desempefio de los sujetos en las
tareas de deteccion fue elevado cuando atendieron a un unico atributo en lugar de atender a tres
caracteristicas simultaneamente (Corbetta et al. 1990). Al mismo tiempo, el procesamiento de
informacién asociado con tareas secundarias se ve disminuido (Behrmann y Haimson 1999;
Desimone 1998; Desimone y Duncan 1995; Kastner y Ungerleider 2000; Rees et al. 1997), por
ejemplo, al someter animales a riesgo de depredacion, en donde la atencién al alimento disminuye
cuando mas atencion es dedicada a evitar depredadores. Experimentos con peces expuestos a
modelos de aves como depredadores, documentaron que los peces prefirieron forrajear sobre
grupos de micro crustaceos en baja densidad, lo cual les permitié aumentar las tasas de deteccion
de depredadores (Milinski 1984). Por otro lado, Godin et al. (1988) observaron altas tasas de
mortalidad en peces cazando micro crusticeos a densidades elevadas. Estudios con salmones
revelaron que los peces cometian mas errores en capturar presas artificiales no comestibles bajo
un riesgo elevado de depredacion, lo que sugiere que los peces dedicaron menos atencion a las
presas cuando el riesgo de depredacion aumentaba (Lawrance 1985; Metcalfe et al. 1987; Milinski
1990). Estos resultados sugieren que en la naturaleza, los animales que realizan tareas de

deteccion mas dificiles pueden experimentar tasas de depredacién mayores. Sin embargo, si se



utiliza un foco de atencién estrecho se puede reducir el riesgo de depredacion, pero disminuye la
asignacion de tiempo a forrajeo u otras actividades. A su vez, un aumento en el angulo visual
atendido (foco de atencién amplio) resulta en una disminucién de la probabilidad de deteccion de
depredadores (Clark y Dukas 2003). Por ejemplo, en habitats con riesgo de depredacion elevado,
los forrajeadores pueden asignar mas atenciéon a detectar depredadores y menos atencién a la
busqueda de alimento (Dukas 1998; Dukas y Ellner 1993; Milinski 1990; Vasquez et al. 2002).
Esto puede resultar en un consumo de alimento reducido, y consecuentemente, en una baja
adecuacion bioldgica debido a una disminucién en la tasa de crecimiento y en la condicién
corporal (Lima 1998). Lo anterior sugiere que forrajeadores bajo condiciones riesgosas podrian
no dedicar suficiente atencién a tareas simultineas como serfa la buisqueda de alimento y la

deteccion de depredadores (Dukas y Kamil 2000).

Hasta ahora todos los estudios de laboratorio han utilizado la deteccion visual para estudiar los
aspectos neurofisiolégicos y conductuales de la atencién (Dukas 1998). En laboratorio, los
investigadores pueden definir el foco de atencién instruyendo a sujetos o midiendo parametros
tales como el movimiento de los ojos. En el campo, animales como peces, aves y mamiferos
usualmente paran y fijan su mirada en diversas posiciones o ubicaciones sucesivamente antes de
moverse hacia la presa buscada (Anderson 1981; O’Brian et al. 1990; Getty y Pulliam 1991, 1993).
Por lo tanto, la tasa de movimiento de un forrajeador puede suministrar una aproximacioén
razonable del foco de atenciéon (Gendron y Staddon 1983). Por ejemplo, los experimentos de
Gendron (1986) demostraron que hay una reduccion significativa en la tasa de movimiento
mientras se buscan presas cripticas, apoyando la idea de que el foco de atencion se restringe para
actividades de deteccién mas dificiles. Para el caso de aves que se alimentan en el suelo, es mas
facil determinar los periodos de busqueda de alimento, debido a que se alternan entre una postura
con cabeza abajo para buscar alimento y una postura con cabeza levantada examinando el
entorno por depredadores (Lima et al. 1990). Aunque estudios preliminares supusieron que aves
que se alimentan del suelo no pueden detectar depredadores mientras la posicion de la cabeza
esta baja, hoy en dfa esta establecido que si lo pueden hacer, si bien con un desempefio mas
reducido, sobretodo cuando las tareas de alimentacién son dificiles (Lima y Bednekoff 1999;

Dukas y Kamil 2000).

Cripsis



La mayoria de los animales viven en habitats que son visualmente heterogéneos. Tales habitats
presentan un problema obvio a los depredadores debido que las presas pueden pasar
desapercibidas gracias a una adaptacion especifica al sustrato conocida como cripsis (Edmunds
1974; Endler 1978; Sandoval 1994). Los animales frecuentemente explotan presas con distintos
grados cripticos o conspicuos. Un determinado nivel conspicuo se define como el grado de
desigualdad entre la presa y el sustrato circundante (Dukas 1998). Sin embargo, su distincion
también depende de la capacidad de percepcion de los depredadores, la cual incluye
caracteristicas tales como el poder de resolucion, la sensibilidad a la luz, y el espectro de
sensibilidad de la vision, entre otros (Land 1981; Endler 1991). Endler (1991) define que una
presa presenta un patréon de coloracion criptico cuando este patrén representa una muestra
aleatoria del sustrato visual disponible para el depredador. Una presa es criptica si la distribucion
de cuatro atributos (tamafio, color, forma y luminosidad) pueden ser extraidos al azar desde un
sustrato visual en donde la presa es vista por su depredador. La definicién de cripsis no implica
un patréon unico de color criptico para algin sustrato particular, debido que un habitat lo
componen diferentes microhabitats, por lo tanto hay muchas formas diferentes de ser criptico
(Endler 1991). Incluso, recientemente, Merilaita et al. (2001) mostraron a través de experimentos
con coloraciones cripticas que un patréon de color de presa que presenta patrones de colores
promedios de los diferentes microhabitats que componen el habitat puede ser en algunos casos la
mejor solucion de escape a la deteccion, en comparacion a patrones de colores de microhabitats
especializados o particulares. El grado criptico de una presa puede ser potenciado por conductas
especiales que ayudan al efecto criptico, como una adecuada alineacién entre el animal y patrones
de sustratos, o incluso niveles de luz apropiados (Edmunds 1974, Endler 1987). Conductas
levemente diferentes, tales como la exposicion del mismo patrén de color en diferentes tiempos,
lugares y condiciones de iluminacién, pueden resultar en una apariencia conspicua, la cual puede
ser utilizada en comunicacion intra-especifica. Esta capacidad de verse conspicua en algunas
situaciones no necesariamente reducirfa la cripsis en otros lugares y tiempos (Endler 1991). De
esta manera las coloraciones cripticas y conspicuas corresponden a extremos de espectros de
patrones de colores de presas (Endler 1988). La cripsis no necesariamente implica coloraciones
palidas. Por ejemplo, aves en habitats naturales que presentan colores vistosos, son dificilmente
observables sobre sustratos que presentan gran luminosidad (Endler 1991). Los experimentos de

Edmunds y Dewhirst (1994), que trabajaron con presas artificiales, demostraron que presas con



colores mas oscuros fueron consumidas en tasas menores que presas mas claras porque
presentaron un mayor grado de semejanza al sustrato. Dado que las especies difieren
ampliamente en sus capacidades visuales (agudeza visual, visiéon a color, entre otras), un patrén de
color que aparentemente es conspicuo para el ojo humano puede ser criptico para otra especie y
viceversa (Endler 1991). Patrones de colores a corta distancia pueden ser observados conspicuos,
aunque ellos sean cripticos a larga distancia. Bajo cierta distancia, el depredador no observara
colores separados y los colores se mezclaran haciendo juego con el sustrato (Endler 1978). Por lo
tanto, cualquier diferencia entre depredadores en vision, tiempo de forrajeo, distancias, ritmos o
microhabitats pueden conducir a percepciones diferentes sobre la visibilidad de los patrones de
colores. Ademas, los depredadores pueden variar en sus habilidades de aprendizaje, en el grado

de actividad, de caza y otras formas que afectaran finalmente la eleccién de la dieta (Endler 1988).

Deteccion de presas cripticas y la hipotesis de atencion selectiva

Al menos cuatro caracteristicas cognitivas como son el aprendizaje, la memoria de largo plazo, la
memoria de trabajo y la atencion, estan tipicamente involucrados en la busqueda de presas.
Durante el proceso de busqueda, primero un animal reconoce qué alimento es palatable y
nutritivo, y aprende las caracteristicas que lo distinguen del sustrato circundante, incluyendo tipos
de alimentos poco o no palatables. Segundo, el animal tiene que mantener representaciones a
corto y largo plazo de esa informacién. Algunos estudios han indicado que interferencias en las
actividades que desarrollan, como la busqueda de tipos de alimentos alternativos, puede
deteriorar la atencion, el aprendizaje y finalmente la memoria acerca de como encontrar un cierto
tipo de alimento (Anderson 1995; Dukas y Clark 1995; Wickens 2000). Estudios sobre atencioén
sugieren dos predicciones importantes acerca del desempeno de los depredadores al momento de
buscar presas. Primero, depredadores que dividen su atencién al aumentar el numero de tipos de
presas diferentes disminuirfan su habilidad para detectar un tipo particular de presa. Segundo, esta
disminucién en la habilidad de detecciéon serfa mayor cuando los diferentes tipos de presas son
mas dificiles de detectar. Por lo tanto, ademas de otras decisiones que los forrajeadores deben
hacer, deben dividir su atenciéon entre diferentes tipos de presas con distintos grados cripticos

(Stephens y Krebs 1986; Kamil et al. 1987; Dukas y Ellner 1993).



Cuando se realiza la busqueda de presas cripticas, el depredador intenta detectar algo que se
diferencie en algin aspecto de los patrones de colores del sustrato, como lo confirman diversos
experimentos (e.g., Reid y Shettleworth 1992; Plaisted y Mackintosh 1995; Langley et al. 1996;
Langley 1996) que apoyan la afirmacion que la atenciéon hacia atributos de presas organiza el
comportamiento de bisqueda y que para el caso de tareas dificiles, la focalizacién de la atencién
sobre un atributo o ubicacién mejora el desempeno neuronal y conductual (Kastner y Ungerleider
2000). Sin embargo, si dos especies de presas cripticas relacionadas comparten algin atributo
visual, un depredador puede buscar ambos tipos simultaneamente por focalizacion de la atencion
sobre el rasgo compartido. Por el contrario, apariencias divergentes forzarfan al depredador a
buscar sélo un tnico tipo de presa simultineamente, lo cual reducirfa la depredacién de otros
tipos, por lo menos en algunas circunstancias (Rausher 1978; Gilbert 1975, 228; Endler 1988,
1991; Dukas y Waser 1994). Por lo tanto, animales que se encuentran con objetivos ctipticos,
como alimento camuflado, pueden a veces tener que atender sucesivamente areas pequeflas en un
cierto periodo de tiempo, cubriendo a la larga el campo visual completo. En muchos casos, sin
embargo, la experiencia puede indicar que ciertas ubicaciones son mas probables de albergar un
objetivo que otros sitios (Dukas y Ellner 1993). Asi, la atenciéon puede estar concentrada sobre
estas areas, permitiendo un aumento en la probabilidad de detecciones tempranas y en general,
provocando un ahorro de tiempo (Dukas y Ellner 1993). Por ejemplo, experimentos con palomas
sugieren que las aves atienden selectivamente ubicaciones o atributos especificos mientras estin
buscando los objetivos y que la atencién a una cierta ubicacion espacial sobre la pantalla o sobre
un tipo particular de objetivo aumenta el desempenio en las tareas de deteccion (Blough 1989,
1991, 1993). Por lo tanto, la probabilidad de deteccion sera proporcional a la variacion que exista
entre los atributos y el tiempo de deteccion sera proporcional al grado de cripsis (Endler 1980).
Para el caso de presas conspicuas, su busqueda puede ser exitosa sin tener que asignar demasiada
atencion a detalles finos del ambiente. De esta manera, la busqueda puede ser conducida con un
grado de atencién amplio, permitiendo una mayor area de busqueda por unidad de tiempo. En
contraste, la busqueda de un objetivo criptico requiere una atencién mas dedicada para minimos
detalles, por lo tanto, deben ser conducidos con un grado de atencién mas estrecho cubriendo
solamente una pequefia area por unidad de tiempo (LaBerge 1983; Eriksen y Yeh 1985;
Desimone y Duncan 1995). En otras palabras, mientras una tarea de busqueda sea facil permitira
una elevada tasa de busqueda y de encuentro, por otro lado, objetivos cripticos conduciran a una

tasa de busqueda baja, produciendo una baja tasa de encuentro con presas (Gendron y Staddon



1983). Experimentos con aves indicaron que cuando buscaban dos tipos de objetivos cripticos
simultaineamente, su tasa general de deteccion de objetivos fue 25% menor que cuando buscaban
s6lo un unico tipo de objetivo criptico (Dukas y Kamil 2001). Es decir, la divisiéon de la atencion
o atencion selectiva entre dos tareas dificiles reduce su desempefo en comparacion al desempefio

obtenido cuando se concentran completamente sobre una tarea unica (Clark y Dukas 2003).

Para evaluar si la focalizacion de la atencion hacia una ubicacién o presa especifica puede mejorar
el desempeno, Dukas y Ellner (1993) desarrollaron un modelo matematico para la hipétesis de
atencion selectiva, agregando un factor de atencién a un modelo basico de seleccion de presa de
la teorfa de forrajeo (e.g. Stephens y Krebs 19806), donde la informacién procesada fueron algunas
caracteristicas de las presas. El modelo considera que cada alimento sea claramente diferenciado
en apariencia, y varfe en densidad, contenido energético y nivel de cripsis. El modelo basico de
seleccion de presa, predice que el forrajeador deberfa buscar todos los tipos de presas disponibles
(Stephens y Krebs 1987). En contraste el modelo atencional de Dukas y Ellner se basa en el
grado conspicuo que presentan los diferentes tipos de presas. Por un lado, cuando todos los tipos
de presas son elevadamente cripticos, la estrategia Optima que predice el modelo consiste en
concentrar la atencioén sobre un unico tipo de presa, mientras se ignoran los otros. El forrajeador
podria cambiar entre diferentes tipos de presas cripticas en el tiempo, pero no deberia buscar mas
que un tipo de presa simultineamente. Cuando todos los tipos de presas potenciales son
igualmente conspicuos, la estrategia 6ptima consiste en dedicar la atencién a todos los tipos de
presas simultaneamente (Dukas y Ellner 1993). El modelo supone que los forrajeadores tienen un
conocimiento perfecto acerca de la apariencia de los diversos tipos de presas. Sin embargo, puede
ser que la detecciéon de un tipo de presa interfiera con la memoria acerca de la apariencia de otro
tipo de presa, problema que puede volverse mas severo cuando la presa es relativamente mas
dificil de detectar (Stanton 1983; Dukas y Ellner 1993). Es por eso que es de vital importancia
para los depredadores que buscan presas cripticas los primeros encuentros con las presas con el
fin de lograr una tasa de deteccion aceptable (Lawrance 1985). Sin embargo, influye también en la
tasa de encuentro la velocidad de movimiento, los angulos de las miradas entre movimientos que
ayudan a encontrar presas distribuidas heterogéneamente y la duracién de las detenciones durante
el movimiento que inciden finalmente en la probabilidad de detectar las presas, lo cual puede ser
suficiente para producir cambios dramaticos en la eficiencia de deteccion (Kothbauer-Hellmann y

Winkler 1997).



Otras explicaciones para la deteccion de presas cripticas

Ademas de la hipotesis de atencion selectiva, en la literatura se mencionan varias hipotesis que
intentan explicar la deteccién y captura de presas cripticas. En esta memoria se revisaran aquellas
mas relevantes. Cuando un depredador busca especies de presas que tienen dos o mas morfos
que son igualmente cripticos, entonces el depredador puede modificar sus sistemas perceptivos
y/o cognitivos, de tal forma que puede detectar un morfo més ficilmente que otros (Tinbergen
1960; Bond 1983). Esta mejora transitoria en la habilidad de deteccién para un morfo dado es lo
que se conoce como imagen de busqueda (Tinbergen 1960; Bond 1983; Lawrance y Allen 1983;
Gendron 1986). Luuk Tinbergen (1960) fue el primero en apreciar lo que se calificé como
restricciones atencionales y sus efectos sobre el consumo de presas por aves y concluyé a través
de sus experimentos que las aves adquieren imagenes de busqueda en sus encuentros con las
presas. En otras palabras, las aves aprenden aquellas sefiales que les permiten distinguir la presa
del sustrato. Para el caso de presas escasas, las imagenes de buisqueda son poco probables de ser
formadas debido a que la tasa de encuentro serfa demasiado baja para que ocurra el aprendizaje.
A densidades muy elevadas, probablemente las imagenes serfan muy dificiles de elaborar, ya que
las aves favorecerian una dieta mixta. Por lo tanto, frente a la presa criptica mas abundante se
formarfa rapidamente una imagen de busqueda y tendrfa mayor posibilidad de ser explotada
(Tinbergen 1960). La hipotesis de imagen de busqueda es un modelo de busqueda concentrada en
objetos y supone que el depredador aprende acerca de la presa, lo cual facilita su busqueda (Curio
1976), prediciendo que la presa criptica serfa rapidamente detectada después de una breve fase de
aprendizaje (Real 1977). Un punto crucial en la formulacién original de esta hipotesis es la
predicciéon que un depredador que caza con una imagen de bisqueda para una presa particular
deberfa pasar por alto otros tipos de presas cripticas (Reid y Shettleworth 1992). Si la imagen de
busqueda para una presa criptica es creada en forma rapida y retenida por mucho tiempo para
lograr elevadas tasas de encuentro (deteccion), entonces la adecuacion biolégica de esa presa se
vera afectada negativamente cuando su densidad supere la densidad de las otras presas (Endler
1988). Ademas, si la formacion de una imagen de busqueda para una presa puede inhibir la
formacion o reducir la calidad y el tiempo retenido de una imagen de busqueda para otra presa,
entonces una presa estard en ventaja relativa cuando sea poco comun y en desventaja relativa

cuando sea comun (Endler 1988; Rodriguez—Gironés y Vasquez 2002; Célis et al. 2004). Por lo



tanto, un depredador que busca un tipo particular de presa criptica a través de imagen de
busqueda deberia tener periodos de forrajeo cada vez mas rapidos, ya que el tiempo necesario
para detectar la presa disminuirfa. Sin embargo, la mirada fija en el sustrato deberfa durar mas

tiempo cuando la presa es mas dificil de detectar (Lawrance 1989).

Las explicaciones de Tinbergen fueron criticadas por Royama (1970) sobre la base que las aves
podrian haber aprendido a explotar parches ricos en presas, una posibilidad que ha conseguido
apoyo experimental (véase Smith y Sweatman 1973). Los estudios de Guilford y Dawkins (1987),
han ido mas lejos al sugerir que no existe evidencia convincente para la imagen de busqueda a
partir de cualquiera de los estudios publicados (e.g. Dawkins 1971; Pietrewicz y Kamil 1979,
1981; Gendron 1986; Lawrance 1985, 1986) e indicaron que toda la evidencia puede ser explicada
por depredadores que simplemente disminuyen su tasa de busqueda con la finalidad de aumentar
la tasa de deteccion de los diferentes tipos de presas. Experimentos previos sugerian que las aves
adquirfan imagenes de busqueda para colores familiares, sin embargo, esta explicaciéon ahora
parece poco probable dado que los tipos de presas presentados fueron aparentemente conspicuos
sobre el sustrato, por lo menos al ojo humano (Krebs 1973; Dawkins 1971; Lawrance y Allen

1983).

Otras hipotesis relacionadas al problema de deteccion de presas, principalmente presas cripticas,
son la hipoétesis de tasa de bisqueda 6ptima y la hipotesis de duraciéon de miradas fijas (Endler
1991). La primera hace alusiéon al hecho de que la probabilidad de pasar por alto una presa
criptica aumenta con el incremento de la velocidad de busqueda. Por lo tanto, en presencia de
presas cripticas la busqueda deberia desarrollarse mas lentamente, o sea a una tasa de busqueda
menor que cuando las presas son conspicuas (Gendron y Staddon 1983). Similarmente, un
depredador deberfa gastar mas tiempo en parches que contienen presas cripticas para aumentar la
probabilidad de encontrar presas al azar (Tye 1989). Por lo tanto, la tasa de busqueda 6ptima
corresponde al equilibrio entre las ganancias debido a elevadas tasas de encuentro cuando los
depredadores se mueven rapidamente y las pérdidas por pasar por alto presas debido a su elevada

velocidad de buasqueda (Gendron y Staddon 1983).

Por otra parte, la hipdtesis de duracion de miradas fijas se concentra en los mecanismos de

deteccidn y supone que cualquier seccion particular de un parche es observado mas o menos



intensamente, dependiendo de qué tan criptica sea la presa. La variable de decision del
depredador se basa en la cantidad de informacién que los individuos acumulan antes de la
toma de decision, ya sea a través del numero de visitas al parche (Guilford y Dawkins
1987,1989), o de la duracion de las miradas fijas (Endler 1991). Una vez que el depredador
estd buscando detenidamente presas cripticas, todos los tipos de presas (cripticos) son mas
probables de ser detectados (Guilford y Dawkins 1987). Si el depredador aumenta su tiempo
de observacién promedio en un parche, aumentara la probabilidad de detectar presas mas
cripticas, reduciendo también su velocidad de busqueda porque mas tiempo serd gastado en
mirar y menos tiempo gastard movilizandose entre las miradas y entre parches. Gendron y
Staddon (1983), sefialaron que si se supone que la probabilidad de detectar una presa esta
relacionada inversamente a la tasa de busqueda, como también al grado criptico de las presas,
entonces la tasa de busqueda Optima representa un compromiso entre la tasa de encuentro y el
grado de cripsis, los que juntos determinan la tasa de descubrimiento (Gendron y Staddon
1983). Todas las hipotesis mencionadas estan respaldadas, ya sea a través de modelos teéricos
0 evidencias empiricas. Por ejemplo, los experimentos de Gendron (1986) con codornices
indicaron una tasa de busqueda maés lenta cuando la cripsis de las presas aumentaba. Dentro
de cada tipo de presa (excepto para los tipos mas conspicuos), menores cantidades fueron
detectadas cuando las aves se movilizaron més rapidamente entre parches, y esta relacion
negativa fue mayor para presas mas cripticas (Endler 1991). También los estudios de
Kothbauer-Hellmann y Winkler (1997) sustentan la hipétesis de duracion de miradas fijas al
realizar experimentos con dos tipos de aves, indicando que la captura de presas cripticas por
las aves fue bajo lo esperado ya que las miradas fijas ejecutadas no fueron lo suficientemente
largas o extensas (Kothbauer-Hellmann y Winkler 1997). Por lo tanto, la deteccién y captura
de presas cripticas puede deberse a que las aves demoran bastante en encontrar las presas
(hipotesis de tasa de busqueda éptima), la retina y el cerebro de las aves tardan bastante en
detectar presas mas cripticas (la hip6tesis de duracién de miradas fijas) y/o demoran bastante
en formar las imagenes de busqueda de presas cripticas (hipétesis de imagen de busqueda).
Sin embargo, no hay razén para que las tres hipOtesis no puedan ser verdaderas
simultaneamente (Endler 1991), pero se requieren mas estudios para evaluar la aplicabilidad

de las hipdtesis mencionadas.



Proyecciones

Alaluz de lo revisado, se sabe que el sistema nervioso tiene una capacidad limitada para procesar
informacién simultanea y que el aumento de la cantidad de informacién atendida por un sujeto
puede disminuir la calidad de la informacién procesada y el desempefo asociado. Por lo tanto, la
atencion hacia objetos puede ser focalizada sobre una pequefia porcién espacial del campo visual
o sobre varios atributos tales como color y forma. Este es el caso de la busqueda de presas
cripticas, donde el desempefio 6ptimo se logra con un foco espacial de atencién restringido. Sin
embargo, un foco restringido de atencién puede estar asociado con una menor tasa de busqueda
(Dukas y Kamil 2001). Esta hipdtesis se apoya en evidencia experimental. En un escenario
natural, donde los forrajeadores tienen sélo un conocimiento limitado de los tipos de alimentos
cripticos disponibles, el aprendizaje del tipo de presa mas comun en un cierto tiempo y lugar
puede ser seguido con un periodo de busqueda focalizada para ese tipo de alimento (Dukas y
Kamil 2001). Este fenémeno ha sido observado ampliamente en numerosas especies. Por lo
tanto, la atencion tiene fuertes efectos sobre el éxito de forrajeo de los depredadores que se
alimentan de presas cripticas, ya que restringe la capacidad de los animales de atender actividades

u objetos en forma simultanea (Dukas 1998).

Si bien todas las hipdtesis nombradas requieren de un periodo de aprendizaje, utilizan la atencién
como principal factor en la deteccién de presas cripticas. Sin embargo, hay diferencias sutiles para
el caso de deteccion de dos o mas presas cripticas. La hipotesis de imagen de busqueda menciona
que una vez creada la imagen de busqueda para una presa determinada, no deberfan ser
detectadas otros tipos de presas. Por el contrario, la hipétesis de duraciéon de miradas fijas sefiala
que una vez que el depredador observéd detenidamente el parche, todos los tipos de presas
cripticas tienen igual oportunidad de ser detectados. Similarmente ocurre con la hipotesis de tasa

de basqueda 6ptima, donde la velocidad de movimiento permitira o no la deteccion de la presa.

Por el contrario, en la hipétesis de atencion selectiva se sefiala que en la deteccion de dos o mas
tipos de presas cripticas, las aves se focalizarian principalmente sobre un tipo de presa, pero si se
detecta otro tipo de presa en el sustrato ésta sera consumida, pero siempre se marcara una
tendencia hacia un tipo de presa. Estudios con animales han indicado que la atencién selectiva

podtia estar implicada en imagenes de busqueda (Blough 1991; Langley 1996). No obstante, estos



estudios, cuyo proposito era establecer la existencia de dichas imagenes de busqueda no hicieron
pruebas fundamentales para el efecto de la atencién selectiva o el cambio sobre la conducta de
busqueda del depredador (Dukas y Kamil 2001). Sin embargo, las investigaciones por Dukas y
Kamil sugieren que la atencion selectiva es la caracteristica central que explicaria la imagen de

busqueda.

Finalmente, pese a los estudios realizados, aun permanecen interrogantes relacionadas al
desempefio de los animales en la obtencién de informacién para la busqueda y captura de presas
cripticas. Es mas, faltan estudios empiricos y controlados para evaluar las hipotesis que son
utilizadas en tales conductas. Por lo tanto, esta memoria de titulo intenta aportar a dilucidar y a
tratar de entender ciertas conductas que las aves presentan al momento de enfrentarse a un
ambiente criptico o conspicuo y como varfa la obtenciéon de informacion segin el grado de

dificultad de la tarea a realizar.

HIPOTESIS

Dado que existen restricciones atencionales, los animales tienen una capacidad limitada para
procesar distintos tipos de informacion en forma simultanea. Por lo tanto, el desempefio en una
actividad determinada disminuye cuando aumenta el nimero de otras actividades. Para el caso de
depredadores que explotan presas con distintos grados conspicuos, presas mas ctripticas requieren

mayor atenciéon para su deteccion.



PREDICCIONES

a) En un ambiente con varios tipos de presas conspicuas, un depredador deberfa dividir su

atencion entre los diferentes tipos de presas y por lo tanto, consumir todos los tipos de presas.
b) En un ambiente con varios tipos de presas cripticas, un depredador deberia focalizar (fijar) su

atencion hacia un sélo tipo de presa pasando por alto el resto de las presas y/o por lo tanto,

consumir s6lo un tipo de presa.

OBJETIVO GENERAL

Estudiar el efecto del grado criptico de las presas sobre su deteccion y captura por Zenaida

anriculata (Columbiforme: Columbidae; nombre comun: tértola)

OBJETIVO ESPECIFICOS

1) Medir el tiempo de deteccion de dos tipos de presas, en condiciones cripticas y conspicuas.

2) Medir el consumo de dos tipos de presas, en condiciones cripticas y conspicuas.



MATERIALES Y METODOS

Quince tortolas fueron capturadas en los alrededores de Santiago y mantenidas aisladas en un
recinto de 2,5 x 1,4 x 1,7 m. Su alimentacién fue a base de granos de granza, hualcacho, y una
mezcla de semillas partidas de trigo, avena, y otras semillas comerciales, administrados dos veces
al dfa. El agua fue dispuesta en forma constante. Para que las aves se familiaricen con las presas
artificiales usadas en los experimentos se agregaron presas artificiales tefiidas. Se evalud la
capacidad de ser mantenidas en condiciones de cautiverio realizando pesajes al ingresar,
presentando una masa corporal inicial promedio de 138,4 ¢ £ 8,03, siendo controladas a los dos

meses registrando un peso promedio de 140,7 g £ 9,41.

Como parches experimentales de recursos se utilizaron bandejas metalicas rigidas 45 x 45 x 1 cm.
Los parches fueron recubiertos con arena gruesa y pasta texturada de grano grueso de color

blanco, para asemejar la rugosidad de algunos suelos naturales que son utilizados por las tortolas.

Para la confeccion de las presas artificiales se elaboré una masa, utilizando 200g de harina blanca
sin polvos de hornear, 45g de grasa vegetal (manteca) y un volumen de agua de 150ml. Con un
prensador se otorgé forma tubular a las presas artificiales. Esta técnica ha sido utilizada
exitosamente en experimentos sobre seleccién de presas por aves granivoras en condiciones de
campo y laboratorio (Allen et al. 1987). Para la tincién de las presas artificiales se utilizaron
colorantes naturales inocuos (marca Gourmet) de color rojo y azul mezclados con agua. Se
utilizaron estos colores para evitar cualquier tipo de similitud con las presas que consumen
habitualmente y con ello impedir algin tipo de sesgo de predileccion previa hacia algin color. Se
cre6 una solucién roja con 0,05 ml del colorante rojo y 0,65 ml de agua, de igual forma para la
solucion azul. Grupos de 50 presas se colocaron en la solucién por un tiempo de 80 segundos
para su tincion. La forma y el tamafio que las presas se homogenizaron a algin tipo de presa
natural de la especie en estudio (e.g., semillas), las cuales presentaron una longitud de 2 - 3 mm y
un peso promedio de 0,01636 g + 0,0002, (£ EE, n = 920). El nimero de presas utilizado para
cada experimento fue de 40 presas, veinte presas azules y veinte presas rojas por parche,
distribuidas en forma aleatoria, equidistante una de la otra, con la restricciéon de no permitir mas

de tres presas contiguas del mismo color.



El grado de informacién que entrega el ambiente para la captura de presas fue controlado
modificando el grado criptico o conspicuo de los parches (sustratos) experimentales. Las presas
representaron un recurso conspicuo cuando se ubicaron sobre un sustrato con un color
contrastante y un recurso ctiptico cuando se ubicaron sobre un sustrato del mismo color
(Dawkins 1971). Para este caso se consideré una condicién con presa conspicua cuando ambas
presas, tanto la presa azul como la presa roja se colocaron sobre un parche experimental de color
blanco. Se consideré una condicién criptica cuando las presas rojas y azules se colocaron sobre
un parche experimental cuadriculado en su totalidad, con 1428 cuadrados tefiidos con los
colorantes naturales inocuos utilizados en las presas artificiales con 714 cuadrados rojos y 714
cuadrados azules (véase fig. 1). Por lo tanto, se presentaron dos tipos de sustratos: Sustrato
blanco (sobre el cual ambos tipos de presas fueron conspicuas) y sustrato tefiido con azul y rojo
(sobre el cual ambos tipos de presas fueron cripticas). Dado que la visién que poseen las aves
abarca el espectro de luz ultravioleta (Bennett y Cuthill 1994), se utilizé un refractometro para
controlar que la coloracién artificial de las presas sélo transmitiera en el rango visible, y por lo

tanto existiese concordancia entre lo observado por el investigador y por el ave en estudio.

Fig. 1. Parches experimentales donde se ofrecieron las presas de ambos colores.

A) Sustrato conspicuo. B) Sustrato criptico.



Se seleccionaron 10 aves que realizaron un buen desempefio durante el desarrollo de los
experimentos pilotos y durante el periodo de aprendizaje con el alimento artificial. Sin embargo,
se analizaron los resultados de nueve tortolas, ya que una de las aves proporciond datos
aberrantes, debido a ruidos producidos por maquinarias ubicadas fuera del laboratorio, lo cual
inhibi6 su conducta de alimentacion. Cada ave fue asignada a dos tratamientos: (a) un tratamiento
conspicuo, presas rojas y azules situadas sobre un sustrato blanco, y (b) un tratamiento criptico,
presas rojas y azules situadas sobre un sustrato con tincién roja y azul. Cinco tortolas
seleccionadas al azar realizaron en primer lugar sesiones experimentales cripticas y luego
conspicuas y las otras cinco tértolas sesiones conspicuas y luego cripticas. Se permitié un periodo
de descanso de siete dias entre cada tratamiento. Cada tortola experimenté un perfodo de 36
horas de ayuno previo al desarrollo de los tratamientos. La investigacion se realizé en laboratorio,
en una arena experimental cerrada de aproximadamente 2,0 x 2,0 x 2,0 m. Por lo tanto, en cada
tratamiento se colocd un tipo de sustrato dentro de la arena experimental previo al ingreso de un
individuo. Las sesiones duraron seis horas comenzando a las 8:00-8:15 de la mafiana y finalizando
a las 14:00-14:15de la tarde. Las sesiones experimentales se grabaron utilizando una video-camara

Sony CCD-TR413 para obtener los datos.

La capacidad de deteccién y captura de presas fue cuantificada permitiendo que un individuo
realizara espontaneamente la bisqueda de los dos tipos de presas, rojo y azul, en sesiones cripticas
o conspicuas, y llevando un registro continuo de los eventos de deteccién y captura en ambos
tratamientos. Las variables respuestas que se midieron corresponden a: (1) Tiempo de busqueda
total, tiempo que existe desde la entrada al parche hasta primera captura independiente del color
de la presa entre las sesiones cripticas y conspicuas; (2) Tiempo de bisqueda por color, tiempo
que existe desde la entrada al parche hasta la captura de la primera presa de un color determinado
(rojo y azul) en el tratamiento criptico y en el conspicuo; (3) Numero de intentos de captura no
exitosos, corresponde al numero de intentos de captura (picotazos) en sesiones cripticas y
conspicuas; (4) Numero de intentos por captura, es decir nimero de picotazos realizados para
consumir una presa en el tratamiento criptico y conspicuo; (5) Numero acumulativo de presas
consumidas hasta la presa 37 (se determiné este nimero para homogenizar todas las aves, ya que
este fue el numero maximo de presas consumidas que al menos todos los individuos
consumieron) versus tiempo de explotacion del parche en las sesiones cripticas y conspicuas; (6)

Numero acumulativo de presas consumidas segun color (hasta presa N° 15) en relacién al tiempo



de explotacion en el tratamiento conspicuo y en el tratamiento criptico; (7) Tiempo de busqueda
hasta la presa nimero treinta, tiempo que se tarda desde la entrada al parche hasta la captura de la
presa numero treinta en condiciones cripticas y conspicuas; (8) Numero de presas azules
capturadas hasta la presa nimero treinta en las sesiones cripticas y conspicuas; (9) Maximo
niamero de presas capturadas consecutivamente por color hasta la presa numero treinta en
tratamientos cripticos y conspicuos; y (10) Numero de presas rojas y azules capturadas hasta la
presa nimero treinta en condiciones cripticas y conspicuas. Cabe mencionar que los analisis con
un numero distinto de presas consumidas entregaron resultados similares, por lo tanto, para los
resultados que aqui se describen se seleccioné el mayor nimero redondo de semillas (i.e., treinta
semillas) que al menos todos los individuos consumieron. Para el analisis de presas de cada color

port separado, este nimero se fij6 en quince semillas.

Ademas se midi6 el tiempo de vigilancia, definido como aquel periodo en que el ave deja de
alimentarse, por lo general manteniendo la cabeza horizontal al suelo, lo que le permite examinar

su entorno en busca de focos de distracciones o disturbios (véase Lima y Dill 1990).

Considerando que el tamafio de muestra (n = 9 individuos) utilizado en el estudio y los datos
disponibles no favorecen un andlisis estadistico paramétrico, se escogié para el analisis de las
variables estadistica no paramétrica, en este caso se considerd la prueba de Wilcoxon como la

prueba que mas se ajusta al modelo de estudio (véase Siegel y Castellan 1988).



RESULTADOS

Las aves en los tratamientos conspicuos capturaron el cien por ciento de las presas artificiales
seleccionadas (i.e. 40 presas), en comparacion a los tratamientos cripticos, donde se capturaron en
promedio 39,3 presas artificiales. Se analizaron los promedios del nimero acumulativo de presas
consumidas hasta la presa nimero 37 en relacién al tiempo que permanecfan explotando los
parches de recursos, para las sesiones conspicuas y cripticas, observandose que las tértolas
necesitaban disponer en promedio de un tiempo de busqueda mayor, en los tratamientos
cripticos para lograr capturar un mismo nimero de presas artificiales, que en los tratamientos
conspicuos (prueba de Friedman, Chi-cuadrado corregido para empates = 595,105, p < 0,0001),
como muestra la figura 1. En la detecciéon de las presas cripticas y conspicuas, se analizaron los
tiempos de busquedas totales, desde la entrada al parche hasta capturar la primera presa artificial
independiente del color, encontrandose que para el caso criptico existe una tendencia de las
tortolas a demorarse mas tiempo en capturar su primera presa que para el caso conspicuo (prueba
de Wilcoxon, z = -1,860, p = 0,0620) (figura 2). Al hacer un analisis mas detallado midiendo el
tiempo de busqueda desde la entrada al parche hasta la primera captura de una presa para un
determinado color entre los tratamientos cripticos y conspicuos, observamos que no existe una
diferencia significativa en el tiempo de captura para la presa azul y tampoco para la presa roja
(presa azul, z = -1,859, p = 0,0630, presa roja, z = -1,840, p = 0,0658) (figura 3). Sin embargo, se
sigue manteniendo la tendencia que para el caso criptico existe un tiempo mayor de busqueda en
comparacién a lo que ocurre con las sesiones conspicuas. Durante la explotaciéon de los parches
de recursos, los intentos de captura no exitosos en los ambientes conspicuos fueron realizados en
menor cantidad en comparacién a los ambientes cripticos (z = -2,134, p = 0,0328) (figura 4). De
esta manera, las tortolas realizaron menos picotazos en el parche, para consumir una presa

conspicua comparado con una presa criptica (z = -2,192, p = 0,0284) como muestra la figura 5.

En relacién al consumo de las presas, se analizé el consumo acumulativo promedio de presas
rojas y azules hasta la presa nimero quince en relacion al tiempo de explotacion en el parche
conspicuo. Se observéd que el tiempo de consumo tanto para la presa roja conspicua como azul
conspicua fueron similares, no existiendo ninguna preferencia por algun tipo de color de presa (z
= -0,215, p = 0,8299) como muestra la figura 6. En cambio, al realizar el mismo analisis para

presas ctipticas, encontramos que el tiempo de consumo para la presa roja fue mayor que para la



presa azul (z = -4,781, p < 0,0001). Por lo tanto se observa que existe una preferencia para

consumir en primer lugar las presas azules y luego las rojas (véase figura 7).

Al comparar los tiempos que demoraron las aves en capturar la presa conspicua numero treinta
con la presa criptica nimero treinta, se observé claramente que el tiempo de captura para la presa
criptica fue mas prolongado y por ende, las tortolas debieron focalizar mas su atencion sobre el
parche criptico que sobre el parche conspicuo (z = -2,521, p = 0,0117) (figura 8). Es mas, al hacer
un analisis estadistico del numero de presas azules consumidas hasta la presa nimero treinta entre
el tratamiento criptico y conspicuo, se demostré que las aves en ambientes cripticos focalizan su
atencion principalmente hacia la presa azul, debido a que su captura fue mayor, en comparacion a
lo ocurrido en el tratamiento conspicuo, donde se observé un nimero menor de presas azules
capturadas (z = -2,263, p = 0.0237) (figura 9). Tomando en consideracién que en los tratamientos
conspicuos las aves capturan las presas a medida que las encuentran independientemente del
color que presentan, y que en los tratamientos cripticos focalizan su atencioén principalmente
hacia la presa de color azul, se analizé si existia alguna desigualdad en el maximo numero de
presas capturadas consecutivamente tanto para la presa roja como para la presa azul, entre los
tratamientos cripticos y conspicuos, revelando que no hubo diferencia significativa entre la presa
roja criptica y la presa roja conspicua (z = -0,302, p = 0,7630). Sin embargo, el mismo analisis
para presas azules resulté con diferencias significativas entre la presa azul criptica y la presa azul
conspicua (z = -2,372, p = 0,0177) como muestra la figura 10. Se analizé también la capacidad de
captura de las aves en el ambiente conspicuo, y su tasa de consumo sobre presas rojas y azules
hasta la presa nimero treinta, encontrando que los promedios (£ EE) para la presa roja 14,67 £
0,53 y presa azul 15,33 £ 0,53, no presentaron diferencias (z = -0,535, p = 0,5930). Sin embargo
al realizar el mismo analisis, en el ambiente criptico, los promedios de la presa azul (17,67 + 0,55)

y de la presa roja (12,33 £ 0,55) difirieron significativamente (z = -2,539, p = 0,0111) (figura 11).

Ademas de las variables mencionadas se analiz6 también el tiempo de vigilancia, entre ambos
tratamientos, criptico y conspicuo, y los resultados indicaron que no existe diferencia significativa

(z =-1,007, p = 0,3139) como muestra la figura 12.
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Fig. 1. Numero acumulativo promedio de presas consumidas (hasta presa N° 37) con relacién al
tiempo de explotacién entre los tratamientos ctipticos y conspicuos. Datos corresponden a

tiempo medio (£ EE) para cada grupo experimental. Véase texto para analisis estadistico.
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Fig. 2. Tiempo hasta la primera captura en los tratamientos cripticos y conspicuos.

Columnas corresponden a valores medios (£ 1 EE). Véase texto para analisis estadistico.
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Fig. 3. (a) Tiempo hasta primera captura para presas azules en los tratamientos cripticos y
conspicuos. (b) Tiempo hasta primera captura para presas rojas entre los tratamientos cripticos y
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Fig. 4. Numero de intentos de captura no exitosos en condiciones con presas cripticas y
conspicuas. Columnas corresponden a valores medios (£ 1 EE). Véase texto para analisis

estadistico.
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Fig. 5. N° de picotazos para consumir una presa. Columnas corresponden a valores medios (£

1 EE). Véase texto para analisis estadistico.
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Fig. 8. Tiempo de captura hasta la presa N° 30 en los tratamientos cripticos y conspicuos.

Columnas corresponden a valores medios (£ 1 EE). Véase texto para analisis estadistico.
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Fig. 9. Numero de presas azules capturadas hasta la presa N° 30 en los tratamientos cripticos y
conspicuos. Columnas corresponden a valores medios (+ 1 EE). Véase texto para analisis

estadistico.
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Fig. 10. (a) Maximo nimero de presas azules capturadas consecutivamente hasta la presa N° 30
en los tratamientos ctipticos y conspicuos. (b) Maximo numero de presas rojas capturadas
consecutivamente hasta la presa N° 30 en los tratamientos ctipticos y conspicuos. Columnas

corresponden a valores medios (+ 1 EE). Véase texto para analisis estadistico.
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Fig. 12. Comparacién del tiempo de vigilancia en los tratamientos cripticos y conspicuos.

Columnas corresponde n a valores medios (+ 1 EE). Véase texto para analisis estadistico.



DISCUSION

Los resultados obtenidos con presas conspicuas ratifican la prediccién planteada por la
hipétesis de atencion selectiva, la cual postula que en un ambiente con presas conspicuas, un
depredador consume todos los tipos de presas. De acuerdo con la hipdtesis, las tortolas
detectaron y consumieron tanto las presas de color rojo como las presas de color azul. Sin
embargo, en un ambiente con presas cripticas, la hipotesis de atencion selectiva predice que un
depredador consume un sélo tipo de presa, por lo cual la atencidén deberfa estar focalizada
totalmente sobre uno de los dos tipos de presas presentes (véase Dukas y Ellner 1993; Dukas
1998). A diferencia de lo recién citado, los resultados obtenidos indicaron que durante la
deteccion y captura de presas cripticas las tortolas se focalizaron principalmente pero no
exclusivamente sobre un tipo de presa. En nuestros experimentos la presa que presenté una
mayor tasa de deteccion y consumo, y por ende una mayor atenciéon por parte del depredador,
correspondié a la presa de color azul. De tal manera que durante el consumo de presas
cripticas, la atencién se concentra en la captura de un determinado tipo de presa, lo cual no
implica la posibilidad de capturar otros tipos de presas presentes en el parche y que por ende,
son localizados con un grado menor de atencién. Un estudio similar que involucra a la hipotesis
de atencion selectiva es el de Dukas y Kamil (2001), donde trabajaron con la especie de ave,
Arrendajo azul (Cyanocitta cristata), las cuales debian capturar presas virtuales proyectadas en un
monitor de computador. En dicho estudio se promovié la busqueda de una o dos presas
mediante previa visualizacién de sus imagenes (esta sefial previa la denominaron sefial de
inicio). La sefial de inicio podia presentar las imagenes de los dos tipos de presas en forma
separada o en conjunto, con la finalidad de que las aves se dediquen a buscar y a capturar la
presa proyectada en la sefal de inicio sobre diferentes sustratos. En una primera etapa, a las
aves se les presentdé como sefial de inicio la imagen de uno de dos tipos de presas colocadas
sobre un sustrato mimético para ese tipo de presa. En una segunda etapa se les presentd
también la imagen de un tipo de presa, pero esta vez colocada sobre un sustrato constituido por
una mezcla de colores correspondiente a los dos tipos de presas. En una tercera etapa se les
present6é como sefial de inicio la imagen de ambos tipos de presas, pero solo una de las presas
fue colocada sobre un sustrato mimético para ambas presas. Finalmente se observo que las
tasas de deteccion de dos tipos de presas cripticas diferentes son mas bajas que las tasas de

deteccion de dos presas conspicuas diferentes (véase Dukas y Kamil 2001). Ademads, los



resultados establecieron que en la bisqueda de presas cripticas la atencion se divide entre los
diferentes tipos de presas, sin embargo, existe una leve focalizacion hacia una de ellas. Dukas y
Kamil (2001) mencionan dos posibles explicaciones para los resultados obtenidos. Primero, que
las aves podrian haber focalizado la atencién en un primer lugar sobre un tipo de presa y luego
cambiar al otro tipo, una conducta que deberfa reflejarse en un tiempo de detecciéon y consumo
bajo para uno de los dos tipos de presas, situacion que no fue observada en sus resultados. Una
segunda propuesta menciona que las aves pueden alternar entre buscar primero una presa y
luego la otra. Dukas y Kamil consideraron esta alternativa como una posible explicacién a sus
resultados. En contraste, los resultados de esta memoria concuerdan con la primera explicacion
ofrecida por dichos autores. En efecto al medir el consumo por parte de las tértolas, de dos
tipos de presas colocadas en condiciones cripticas y conspicuas, encontramos claramente que
en un ambiente criptico predomina la atencién sobre un tipo de presa y no as{ en un ambiente
conspicuo. Es por eso que cuando analizamos el nimero maximo de presas capturadas
consecutivamente para la presa roja y presa azul entre las sesiones cripticas y conspicuas
observamos una diferencia significativa entre presas azules, y no asi, entre las presas rojas,
indicando la existencia de un sesgo o preferencia hacia la presa azul. También encontramos
diferencias en la tasa de consumo entre la presa roja y la presa azul en donde los promedios de
consumo hasta la presa nimero treinta para la condicion criptica difirieron significativamente,
observandose un mayor consumo de la presa azul. En contraste, en la condicién conspicua el
consumo entre las presas no presentaron mayores variaciones, lo cual implica que en tal
ambiente la atencién no se focaliza principalmente sobre un unico tipo de presa, si no que
sobre todos los tipos de presas presentes. Resultados similares obtuvimos al medir el numero
de presas azules consumidas hasta la presa numero treinta entre las sesiones conspicuas y

cripticas.

En virtud de los resultados obtenidos, podemos utilizar los modelos de optimalidad que existen
en etologia para explicar las conductas observadas. Considerando que las caracteristicas de
nuestro disefio experimental corresponden a un modelo clasico de seleccion de presas, las
simplificaciones necesarias con el fin de desarrollar un modelo predictivo fueron las siguientes:
Presencia de dos tipos de presas, que difieren solo en color, presentadas en una distribucion
homogénea, equidistante una de la otra, y ademas colocadas en igual nimero sobre el sustrato,

y suponiendo que el consumidor las encuentra una a una secuencialmente. Como Stephens y



Krebs (19806) plantean, el modelo clasico de seleccion de presas predice dos estrategias. La
estrategia generalista, en donde un individuo consume las presas ofrecidas proporcionalmente a
su abundancia, es decir, el consumidor no es selectivo, y la estrategia especialista, en donde el
sujeto ignora ciertas presas y por lo tanto, se hace mas selectivo. Estas estrategias no se
corresponden necesariamente con las definiciones ecolégicas de depredadores generalistas y
especialistas (véase Krebs 1994, pero véase Begon et al. 1990). Ambas estrategias conductuales
se basan en maximizar la tasa de obtencion de energfa por unidad de tiempo (Stephens y Krebs
1986; Kacelnik y Bernstein 1994). Como menciona el modelo teérico de Dukas y Ellner (1993),
el ave debera ser especialista en casos en los que al hacerlo su tasa de obtencién de energfa por
unidad de tiempo sea mayor que la tasa de un generalista que toma presas en proporcion a la
frecuencia con las que las encuentra. De acuerdo a la conducta observada de las aves en los
estudios realizados, podemos establecer que durante las sesiones conspicuas las tortolas
mostraron una estrategia generalista, al consumir indistintamente cualquiera de las dos presas
ofrecidas. Sin embargo, para el caso de las sesiones cripticas, las tértolas se concentraron
principalmente sobre un tipo de color, lo cual indica una tendencia hacia una estrategia
especialista, debido a que la tértola para poder aumentar la obtencién de energfa por unidad de
tiempo, dirige su atencion principalmente sobre un tipo de presa, ya que buscar y capturar una
presa criptica implica un mayor gasto de tiempo y energia que una presa conspicua. En
situaciones donde la ventana temporal de forrajeo es restringida, estos sesgos atencionales
pueden ser relevantes sobre el éxito de alimentacién (véase e.g. Godin y Smith 1988). Por lo
tanto, este estudio propone que otro componente, el sesgo atencional, deberfa ser incorporado

al estudio de las preferencias dietarias de los animales.

Es importante mencionar la posibilidad de una respuesta neurobioldgica ligada a la fisiologia de
la visién y al tipo de longitud de onda que las aves captan del espectro de longitudes de onda.
Hoy en dia es bien sabido que la aves poseen vision en el rango ultravioleta (Bennett & Cuthill
1994). Aunque se sabe que ninguna de las presas emitia luz ultravioleta que pudiera diferenciar
lo observado por las aves y por el experimentador, es posible que las aves presenten sesgos
respecto a la sensibilidad a diferentes longitudes de onda, haciéndolas mas sensibles a
determinados rangos del espectro en desmedro de otros. Para cuantificar con mayor exactitud
la influencia de estos potenciales sesgos sobre la atencion selectiva para un determinado tipo de

presa serfa prudente realizar un estudio similar pero con analisis neurofisiolégico de las células



foto-receptoras y realizar experimentos conductuales con menores tiempos de exposicion a las

presas.

Al analizar en forma general las diferencias en los tiempos de detecciéon y captura de los
diferentes tipos de presas propuestas en los distintos ambientes, tanto criptico como conspicuo,
claramente se observé diferencias sustanciales entre ambos tratamientos. Al medir la deteccion
entre ambas sesiones encontramos que el tiempo transcurrido hasta la captura de la primera
presa presenta una diferencia marginalmente significativa. Sin embargo, al analizar el tiempo
transcurrido hasta la captura de la presa nimero treinta, se obtuvo una diferencia significativa,
observando que presas cripticas requieren de un mayor tiempo de busqueda que presas
conspicuas. Por lo tanto, el nimero de presas conspicuas capturadas fue superior al nimero de
presas cripticas y el tiempo de busqueda para presas cripticas fue mayor que para presas
conspicuas. Es mas, al medir el nimero de intentos de captura o picotazos no exitosos, se
observé un mayor numero de intentos y por lo tanto, un gasto de tiempo y energia mayor en
consumir presas cripticas que en presas conspicuas. En conclusion, si se analiza el nimero de
picotazos necesarios para consumir una presa, nos encontramos que frente a presas cripticas se
realiza una mayor cantidad de picotazos sobre un determinado tipo de presa probablemente
debido a que las aves en ambientes conspicuos visualizan de mejor forma los diferentes tipos de
presas. Similares resultados se obtuvieron en un estudio realizado por Allen et al. (1990). En su
disefio se trabajaron con diferentes especies de aves silvestres tales como el mirlo comin
(Turdus mernla), zorzal comuan (1. philomelos), estornino (Sturnus vulgaris) y el petirrojo (Erithacus
rubecula), las cuales fueron sometidas a experimentos de seleccion para detectar presas artificiales
de color café y verde, colocadas sobre tres sustratos de pequenas piedras de diferentes colores:
Sustrato de piedras verdes (sobre el cual las presas cafés fueron conspicuas), sustrato de piedras
cafés (sobre el cual las presas cafés fueron cripticas) y sustrato blanco (sobre el cual ambos tipos
de presas fueron conspicuas). Se presentaron los tres sustratos en forma paralela con el fin de
aminorar cualquier variaciéon temporal en las poblaciones de depredadores. Disefios previos
presentados en serie fueron susceptibles a variaciones en el tamafio de la poblaciéon de
depredadores y por lo tanto, las mediciones no eran igualmente comparables para todas las
sesiones realizadas. Otro estudio de interés es el de Lawrence (1985), quién evalud el forrajeo
del mirlo comun (1. merula), en relaciéon con el tiempo de busqueda y captura de alimento

ctiptico y conspicuo. Utilizé un sistema muy similar al usado en esta memoria, con bandejas



metalicas cubiertas con piedras y yeso y presas artificiales tefiidas de color verde esparcidas
sobre un sustrato blanco, o sea conspicuo y sobre un sustrato verde, o sea criptico. Tanto el
estudio de Lawrence (1985) como el de Allen et al. (1990), sefalaron que el tiempo total
promedio que gastaban las aves alimentandose sobre un sustrato que contenia presas cripticas
fue mayor que sobre presas conspicuas y que ademas el consumo de estas presas fue superior.
En estos experimentos y al igual que en nuestro estudio se concluyé que presas conspicuas
tienen una mayor probabilidad de ser detectadas y consumidas por depredadores que presas
cripticas, es decir, los resultados apoyan la prediccion de la hipotesis planteada por Allen et al.
(1990), en la cual presas conspicuas presentan un riesgo de depredaciéon mayor. Sin embargo, al
analizar el tiempo de captura entre la primera presa roja conspicua y roja criptica y la primera
presa azul conspicua con la azul criptica, se encuentra que no hubo diferencia significativa en
los tiempos de deteccion, si bien lo esperado era que para ambos tipos de presas cripticas los
tiempos de deteccién fueran mas prolongados. Esto sugiere que las primeras detecciones
fueron al azar sin focalizar la atencién hacia un determinado color. No obstante, una vez que ha
transcurrido un tiempo de acostumbramiento de la tortola sobre el parche criptico, la situacion
cambia focalizando la atencién principalmente sobre la presa de color azul. Esto también es
corroborado porque no se observé que el color de la primera presa capturada marcara un
patron de captura para las siguientes presas. Muy similar es el resultado obtenido en los
experimentos de Dukas y Kamil (2001), en donde a las aves se les presenté como sefial de
inicio dos tipos de presas, pero solo un tipo de presa aparecia sobre un sustrato mimético. Los
resultados indicaron que las aves tratan de buscar ambos tipos de presas por lo cual deben
dividir su atencién. Segun lo expuesto pareceria que el tiempo de aprendizaje que hubo previo a
los experimentos con los dos tipos de presas artificiales, la presa roja y la presa azul podria ser
una posible respuesta a los resultados obtenidos, debido posiblemente a que las tértolas
memorizan ambos colores de las presas artificiales y asi logran realizar las detecciones. Para el
caso criptico, la situacion pudo comenzar de esta manera, pero para lograr un forrajeo mas
eficiente la tortola focalizé la busqueda principalmente sobre un color. Por lo tanto, queda la
interrogante si después de un periodo de aprendizaje con los diferentes tipos de presas, la
primera presa visualizada, influye en la busqueda para ese tipo presa o simplemente trata de
buscar ambos tipos. Quizas un estudio complementario serfa asignar a las aves un periodo de
aprendizaje para un solo tipo de presa y realizar el mismo tipo de experimento evaluando si

ocurre preferencia de seleccion hacia la presa aprendida.



El factor criptico que presentan las presas es una caracteristica otorgada basicamente por el
sustrato, sin embargo, en el forrajeo de tales presas intervienen varios factores. Por ejemplo, un
factor que interviene es la distribucién de las presas en el sustrato. Un estudio de Allen et al.
(1998), evalu6 el efecto de la seleccion de dos tipos de presas presentadas a diferentes razones
por parte de especies de aves silvestres sobre diferentes areas. Se encontré que cuando un tipo
de presa artificial fue colocado a baja densidad y en menor proporcion relativa, el consumo fue
desproporcionadamente mayor sobre la otra presa (i.e., ocurrié seleccion frecuencia-
dependiente). En cambio, cuando la densidad total era muy elevada, la presa del color de mas
escasa fue consumida en mayor proporciéon que la presa mas comun, posiblemente como
resultado de un contraste novedoso observado en el campo visual (véase ademas Rodriguez-
Gironés y Vasquez 2002). Por lo tanto, para evitar que la densidad fuera una variable y evitar la
influencia de seleccion frecuencia-dependiente, este estudio conté con igual numero de presas
para los dos tipos de colores y ademas fueron ubicados a distancias similares entre ellos. Otro
posible factor es el que menciona Merilaita et al. (2001), senalando que una presa criptica puede
escapar a la deteccion al presentar un equilibrio de los componentes (e.g. color) que conforman
los diferentes micro-habitats del habitat en comparacién a un tipo de presa que maximiza la
cripsis de uno de ellos. En otras palabras, presas que presentan caracteristicas similares a los
micro-habitats como la forma, tamafio, color, entre otras, otorgan un mayor grado de dificultad
para su deteccidén que aquellas presas que presentan estds mismas caracteristicas pero sélo para
un micro-habitat determinado. Para evitar cualquier sesgo, se fabricé un sustrato que presento
un equilibrio de los colores que se usaron en la tincién de las presas, por lo cual ambos tipos de
presas presentaron la misma probabilidad de deteccién. Efectivamente, ambas presas solo
diferfan en color lo cual permitié evaluar con mayor exactitud la hipdtesis de atencién selectiva
ya que cuando las aves buscan presas, ademas del patrén de color, utilizan aparentemente el
bosquejo o perfil de ellas como una pista y a menudo tuercen la cabeza observando la superficie
del sustrato para encontrar la presa por sus contornos (Merilaita et al. 2001).

Durante el forrajeo, las decisiones de capturar una presa y no otra depende de diversos factores,
incluyendo por ejemplo, la presencia de depredadores, los cuales podrian provocar efectos
conductuales no controlados que no se relacionan con el fenémeno de la atencién, tales como
la atencién antidepredatoria o una motivacion reducida hacia el alimento (Lima 1998). Por
ejemplo, los estudios de Milinski (1984), indicaron que peces que capturan presas que se

encuentran en densidades elevadas, tienen mayores probabilidades de no atender al



acercamiento de depredadores que cuando se alimentan sobre presas a densidades bajas,
sugiriendo que tal situacioén es debida a la reducida capacidad que presenta el sistema nervioso
para procesar dos tipos diferentes de datos sensoriales cuando una de las dos tareas se vuelve
mas exigente. Por lo tanto, trabajos de esta indole apuntan a que un forrajeador puede dedicar
mas atencioén al depredador cuando su alimentacién abarca presas que son mas faciles de
detectar. Similares resultados obtuvo Lawrance (1985), con el mirlo coman (T. merula), los
cuales al enfrentarse a una tarea de forrajeo dificil (bisqueda de presas cripticas), tuvieron
menos probabilidad de detectar a los depredadores que cuando se alimentaron de presas
conspicuas. Para evitar tales conductas anti-depredatorias nuestro estudio no utilizo
depredadores. Los resultados del analisis de los tiempos de vigilancia entre ambos tratamientos
no mostraron diferencias significativas, apoyando el supuesto que el riesgo de depredacién no

vari6 entre las condiciones experimentales.

En resumen los resultados indican que las aves en ambientes conspicuos pueden dividir su
atencion a todas las presas que estan presentes en el parche. Por lo tanto, en este tipo de
sustrato el consumo de ambos tipos de presas fue equitativo y total, considerando que el
tiempo de exposicion de las presas a las aves fue bastante prolongado. En el caso de ambientes
cripticos, las tértolas focalizaron su atenciéon principalmente sobre un unico tipo de presa. En
este caso el color azul de las presas fue el mas consumido. Sin embargo, la presa de color rojo
también fue consumida pero en menor cantidad. A su vez, las aves fueron mas eficientes en la
captura de presas en sustratos conspicuos, donde el nimero de intentos de captura fueron
menores que en los sustratos cripticos. Por lo tanto, los resultados de esta memoria apoyan
algunos aspectos de la hipétesis de atencién selectiva, y sugieren que el grado ctiptico y/o

condiciones visuales de las presas, afectan las conductas de forrajeo de manera significativa.



CONCLUSIONES

1. En ambientes conspicuos, las tortolas consumen el total de presas rojas y azules ofrecidas, en
cambio, en ambientes cripticos los resultados sefialaron que las aves se focalizan principalmente
pero no exclusivamente sobre la presa de color azul, es decir, existe un consumo de la presa
roja, pero en menor magnitud. Por lo tanto, los resultados apoyan cualitativamente el
planteamiento propuesto por la hipétesis de atencion selectiva, la cual menciona que las aves

deben concentrar su atencion visual sobre un tnico tipo de presa en condiciones cripticas.

2. Una posible explicacion para los resultados en condiciones cripticas es que las aves
focalizaron la atencién en un primer lugar sobre un tipo de presa y luego cambiaron al otro
tipo, una conducta que se reflejé en tiempos de deteccion y consumos bajos para uno de los

dos tipos de presas.

3. De acuerdo al comportamiento observado de las tortolas podemos establecer que durante las
sesiones conspicuas las aves mostraron claramente una estrategia generalista, al consumir
indistintamente cualquiera de las dos presas ofrecidas. En cambio, para el caso de las sesiones
cripticas, las tértolas se concentraron principalmente sobre un color, lo cual manifiesta una

tendencia hacia el uso de una estrategia especialista.

4. Los resultados también indicaron que presas conspicuas tienen una mayor probabilidad de
ser detectadas y consumidas por depredadores que presas cripticas, ratificando la hipotesis de
Allen et al. (1990), que postula que presas conspicuas presentan un riesgo de depredacion

mayor.
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