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Resumen

En la naturaleza la disposicién espacial y temporal de los recursos alimenticios es generalmente incierta,
debido a ello las decisiones de los animales durante el forrajeo pueden tener distintas consecuencias para
su alimentacion. Para aumentar las ganancias obtenidas en el forrajeo, los animales utilizan la
informacion de su entorno para decidir qué accion llevar a cabo. En este sentido se ha demostrado que los
animales pueden responder conductualmente a la variabilidad de los recursos alimenticios en el ambiente,
fendmeno conocido como sensibilidad al riesgo. Este fendmeno plantea que la conducta de los animales
depende del estado energético de los sujetos evaluados; es decir, los animales con presupuesto energético
positivo podrian ser aversivos al riesgo y los animales con presupuesto energético negativo podrian ser
propensos al riesgo. Sin embargo, existen otros factores que pueden influir en dicha conducta, este es el
caso del entorno natural, la experiencia previa de forrajeo y los niveles de ciertas hormonas en los
individuos. No obstante, los estudios realizados a la fecha Unicamente hacen referencia de la sensibilidad
al riesgo a nivel experimental y no en ambientes naturales. Aunado a eso, solo en un estudio se ha hecho
referencia al posible papel de la experiencia en los forrajeadores, y en ningun caso se ha considerado el
efecto que tiene el nivel de hormonas en las decisiones que toman los individuos durante el forrajeo. En la
presente tesis se evalUa la sensibilidad al riesgo en condiciones naturales y artificiales, considerando la
variabilidad natural del recurso néctar, la experiencia previa y la concentracion de hormonas
(testosterona, corticosterona y estradiol) en Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus, dos especies

de colibris que habitan en el Parque Nacional La Malinche, Tlaxcala, México. Encontramos que en
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condiciones naturales H. leucotis y S. platycercus son indiferentes al riesgo, y que en condiciones de
laboratorio H. leucotis es indiferente al riesgo mientras que S. platycercus es aversivo al riesgo.
Asimismo, nuestros datos mostraron que 10 minutos de experiencia previa en condiciones de laboratorio
no afecta el tipo de sensibilidad al riesgo que presentan ambas especies. Por Gltimo, mostramos que la
concentracion de testosterona es mayor en individuos de H. leucotis propensos al riesgo. Estos resultados,
nos permiten sugerir que la sensibilidad al riesgo que presentan los colibries estudiados dependen de la
especie y de algunas condiciones corporales internas (e.g. nivel de hormonas) y externas (i.e. calidad del
néctar), mientras que otras, como la experiencia previa de corto plazo (i.e. 10 minutos) o las condiciones
medio ambientales (i.e. variabilidad en nimero de flores y volumen y concentracion de néctar), no
parecen tener un efecto significativo en su sensibilidad. En el futuro es conveniente determinar la

generalidad de los resultados obtenidos.
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Introduccion

La seleccion natural favorece los rasgos que son Utiles para el éxito reproductivo y la supervivencia. En
este sentido la cuestion esencial es cdmo los individuos desarrollan adaptaciones para maximizar su éxito
reproductivo y sobrevivencia (Stephens & Krebs 1987).

Para evaluar como se desarrollan las adaptaciones existen modelos que intentan, a través de la
observacion, de aproximaciones experimentales y de un analisis riguroso, interpretar tales fenémenos
bioldgicos (Stephens & Krebs 1987). Por ejemplo, uno de los fendbmenos bioldgicos que ha sido de
interés en ecologia es la conducta durante el forrajeo. A través del estudio de la conducta al forrajeo, se
pretende saber por qué y a través de qué mecanismos los animales eligen ciertos alimentos en su medio
ambiente.

Debido a este interés MacArthur y Pianka (1966) desarrollaron una explicacion teorica que ha
permitido un mejor entendimiento de dicho fendmeno bioldgico, esta explicacion ha recibido el nombre
de teoria del forrajeo 6ptimo (OFT, por sus siglas en inglés). La OFT ha permitido tener una explicacién
evolutiva de por qué los animales eligen ciertos alimentos, maximizando su ganancia total de energia por
unidad de tiempo (Kacelnik & Bateson 1997).

Uno de los modelos usados en la OFT es la sensibilidad al riesgo. Este modelo supone que los
alimentos varian en el ambiente (Kacelnik & Bateson 1997) y que esta variabilidad es detectada por los
animales, quienes modifican su conducta para obtener los mejores beneficios en su alimentacion. El
modelo de sensibilidad al riesgo provee una manera de organizar la evidencia existente y hacer
predicciones acerca de los factores que pueden influenciar la sensibilidad del animal a la variabilidad de
los alimentos que consume (Bateson 2002b, Bateson 2004). A la variacion de los recursos alimenticios en
el ambiente se le conoce como riesgo, y un animal susceptible a la variabilidad de éstos se define como
sensible al riesgo (Bateson & Kacelnik 1998).

Considerando esto se ha propuesto que las decisiones diarias que pueden tomar los animales

durante el forrajeo implican varios posibles resultados. Asi los animales detectan los cambios en la



15

calidad del alimento y entonces deciden como y qué tan rapido ajustan su comportamiento para obtener la
mayor ganancia. La velocidad con que un animal responde a los cambios dependera de la informacion
disponible (cognitiva, sensorial o psicoldgica) y de como influye dicha informacion en la toma de
decisiones (Bacon et al. 2010).

La sensibilidad al riesgo define que un forrajeador (un animal en busca de alimento) puede
responder conductualmente de tres formas al encontrarlo: (1) con aversion al riesgo, que ocurre cuando un
animal prefiere como recompensa alimentos constantes (adyacentes a la media de las recompensas); (I1)
con propension al riesgo, que se observa cuando el individuo opta por los alimentos mas variables (i.e.
retribuciones que se alejan de la distribucion media de las recompensas) y; (111) con indiferencia al riesgo,

que ocurre cuando los individuos no muestran una preferencia especifica (Bateson & Kacelnik 1998).

Modelos usados en sensibilidad al riesgo

Hasta la fecha la teoria de la sensibilidad al riesgo en el forrajeo se ha probado a través de una
coleccion de modelos que explican las preferencias de los organismos. Entre los modelos mas
importantes estan: (1) presupuesto energético, (2) expectativa escalar, (3) nimero de opciones en el set de
eleccion y (4) doble-umbral. A continuacion se describiran las predicciones y supuestos de cada uno de
estos modelos.

(1) ElI modelo del presupuesto energético predice que la direccion de las preferencias en
sensibilidad al riesgo es influenciada por el presupuesto energético del forrajeador, sobre todo cuando la
variabilidad a la que es enfrentado es en cantidad. Esto fue demostrado por Caraco et al., (1980) mientras
que Stephens lo formalizo en 1981 en la regla del presupuesto energético (Kacelnik & Bateson 1996,
1997). Esta regla indica que un animal con presupuesto energético positivo, i.e. sin riesgo de inanicion,
deberia optar por ser aversivo al riesgo, eligiendo la opcion de alimento constante. Por otra parte, un
animal con presupuesto energético negativo, i.e. en peligro de inanicion, tendria que elegir las opciones
variables (tenderia a ser propenso al riesgo), pues elegir la opcion constante no le redituard lo

energéticamente necesario para sobrevivir (Kacelnik & Bateson 1997, Bateson et al. 2002, Klassen



16

2005). Esto se reinterpreta como que los organismos con balance energético negativo maximizaran la
varianza, mientras que los que se encuentren en balance energético positivo la minimizaran (Winterhalder
et al. 1999, Klassen 2005).

(2) En la teoria de la expectativa escalar (Scalar expectancy theory-SET) se predice que el
forrajeador es propenso al riesgo cuando la variabilidad estd dada en el tiempo de espera para adquirir la
recompensa, o por la cantidad de recompensa (Kacelnik & Bateson 1996, Klassen 2005). En el caso de
espera no hay evidencia de que el presupuesto energético afecte el grado de propension de los individuos
(Kacelnik & Bateson 1996). En el caso de cantidad, existe evidencia de que el presupuesto energético
puede afectar la direccion de dicha preferencia (Kacelnik & Bateson 1996).

(3) En el modelo de niumero de opciones en el set de eleccion se predice que la cantidad de
opciones afecta la decisién del animal. La mayoria de los estudios hechos a la fecha se enfocan en
elecciones con dos opciones de recompensa (constante y variable). Esto es porque de manera general se
asume que las preferencias son jerarquicas. Por ejemplo, si la opcidén A es preferible a la opcién B, se
elegira la opcion A. Este modelo asume que dicha regularidad es alterada cuando se afiade una tercera
opcidn de recompensa, lo que provoca un cambio en la percepcion del valor de las recompensas por parte
del forrajeador (Hurly & Oseen 1999, Bateson 2002a, Bateson et al. 2002, Lara et al. 2013).

(4) Por altimo, en el modelo de doble-umbral, como en el modelo de presupuesto energético, se
predice que un forrajeador que no puede adquirir un estado de energia por encima del umbral de inanicion
muere. Ademas, infiere que un forrajeador cuyo estado energético no supera el umbral de la reproduccion
sobrevive, pero no se reproduce (Hurly 2003, Klassen 2005). Este modelo fue desarrollado por
McNamara et al. (1991) y Bednekoff (1996) quienes involucraron el umbral de reproduccion y mostraron
que el umbral de la reproduccion suma ventajas al fitness. Hurly (2003), evalud la consecuencia de incluir
un segundo umbral de energia en el modelo del presupuesto energético; por ello, ademas de un umbral de
inanicion, su modelo considerd un umbral mas alto, que representa la energia necesaria para participar en
actividades reproductivas. EI modelo de Hurly también considerd un set de tres opciones de recompensa,

en lugar de las dos consideradas comunmente en la mayoria de los experimentos en sensibilidad al riesgo.
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Dichas opciones presentan una media en comun, pero difieren en la variabilidad alrededor de dicha

media.

Efecto de los modelos en el estudio de la sensibilidad al riesgo

Hasta la fecha la mayoria de las investigaciones enfocadas en sensibilidad al riesgo se enfocan en
los modelos anteriormente descritos. Desarrollando, por ejemplo, experimentos donde los individuos
eligen entre dos alternativas de recompensa —experimentos binarios— (Waddington et al. 1981, Case et
al. 1995, Waddington & Pérez 1996, Waser & McRobert 1998), entre tres —experimentos trinarios—
(Hurly & Oseen 1999, Bateson et al. 2002), o entre cuatro (Lara et al. 2013). Ademas, tales
investigaciones se enfocan en manipular la calidad y/o la cantidad del alimento (Waddington & Pérez
1996, e Abreu & Kacelnik 1999), en medir el tiempo en que se obtiene una recompensa (Case et al. 1995)
y en determinar el efecto del presupuesto energético y de la temperatura ambiental bajo la cual se
encuentran los organismos al momento de las pruebas (Caraco et al. 1990).

Pese a estas investigaciones, los diversos estudios hechos a la fecha no han mostrado patrones
constantes en las preferencias de animales (Bateson 2002b). Los resultados de dichas observaciones
sugieren que existen diferentes mecanismos de eleccion y respuesta para cada especie, y que esto depende
de las condiciones ambientales en que se encuentra cada organismo (Bateson & Kacelnik 1998, Bateson
2002b). Por lo anterior se considera que el protocolo experimental seguido en cada experimento influye
en las respuestas conductuales que tendran los organismos, y que esto, por lo tanto, influira en la
deteccion de la sensibilidad al riesgo que presenten dichos organismos (Bateson & Kacelnik 1998,

Bateson 2002b).

Que falta realizar en sensibilidad al riesgo

A pesar de las muchas investigaciones efectuadas en la sensibilidad al riesgo (Kacelnik & Bateson

1997, Hurly & Oseen 1999, Bateson 2002a, Hurly 2003), hasta la fecha no se ha estudiado a detalle el
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efecto de factores como (I) el medio ambiente natural de los individuos (lI), la experiencia previa
(Bateson et al. 2003) y (I11) el nivel de hormonas (en particular testosterona y corticosterona) de los
individuos al momento del forrajeo.

Pocos estudios se han hecho en condiciones naturales. En general, los experimentos en
sensibilidad al riesgo durante el forrajeo se han efectuado en condiciones de laboratorio o bajo protocolos
experimentales a los que les ha faltado evaluar la respuesta conductual de los individuos en entornos en
los cuales no se modifique experimentalmente el ambiente. La falta de estos estudios ocasiona que
algunos investigadores crean que los estudios experimentales no reflejan la realidad. Por ejemplo,
Houston et al. (2007) consideran que hay caracteristicas generales de los entornos de alimentacion que
son relevantes en el estudio y la interpretacion de la sensibilidad al riesgo porque: (i) el medio ambiente
puede contener otros forrajeadores, y por ello una regla que funciona bien para un individuo aislado (en
un laboratorio) quiza no funciona bien cuando el animal tiene que competir con otros o en situaciones de
grupo, y; (ii) el entorno puede cambiar; por ejemplo, si un conjunto de parametros ambientales es
constante, entonces es posible que el organismo desarrolle comportamientos 6ptimos fijos, sin embargo,
estos comportamientos se convertirdn en no dGptimos si se produce algin cambio significativo en el
ambiente. Por todo lo anterior, es adecuado pensar que si deseamos comprender la evolucion del
comportamiento de forrajeo, debemos buscar reglas que se desempefien bien en toda la gama de
condiciones naturales que un animal puede experimentar.

Por otra parte, pocos estudios han considerado el efecto de la experiencia previa de los individuos.
Aun cuando este componente ha sido poco explorado se cree que puede influenciar de manera notoria la
toma de decisiones durante el forrajeo en los individuos (Bacon et al. 2010). Por ejemplo, Marsh y
Kacelnik (2002) evaluaron durante un experimento, si las condiciones presentes durante el forrajeo de los
estorninos (Sturnus vulgaris) eran percibidas como mejores o0 peores que las condiciones pasadas. En este
caso, 12 adultos de S. vulgaris fueron sometidos a dos protocolos experimentales, con y sin alimentos
antes de las pruebas. En éstos protocolos las aves aprendieron a obtener recompensas de comida por el

picoteo de cualquiera de dos botones con diferente color, uno les daba alimento y otro no. Cuando
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estuvieron en privacién de alimento los individuos prefirieron significativamente el boton que les habia
otorgado alimento. Con ello, Marsh y Kacelnik (2002) concluyeron que la experiencia si afecta las
decisiones de los estorninos. Con este resultado dichos autores demostraron la posibilidad de que los
animales pueden usar un conocimiento previo de las caracteristicas de su fuente de alimento
(recompensa) para formarse una expectativa de la calidad de la recompensa (Bacon et al. 2010) y tomar
decisiones.

Por dltimo, hasta la fecha no ha sido evaluado el efecto que tiene el nivel hormonal en la
sensibilidad al riesgo. Esto es a pesar de que existe evidencia que indica que los patrones de
comportamiento en las aves se ven afectados por sus niveles internos de hormonas esteroides, como
testosterona, estradiol y corticosterona (Wingfield 1984, Chandler et al. 1994, Lynn et al. 2000). Las
hormonas testosterona (en machos) y estradiol (en hembras) aumentan la actividad y la persistencia
territorial (Wingfield et al. 1990, Elekonich & Wingfield 2000), mientras que la corticosterona (ambos
sexos) se ha relacionado con el tiempo de estadia de forrajeo (Kitaysky et al. 2001) y la tasa de consumo
de alimentos (Angelier et al. 2008). Por lo tanto, todo sugiere que estas hormonas esteroides estan
directamente relacionadas con el comportamiento de alimentacion, por lo que una posible variacion en
sus niveles podria estar asociada con las preferencias expresadas por un animal forrajeando en un
contexto de sensibilidad al riesgo.

Tomando en cuenta lo anterior el objetivo de esta tesis fue evaluar el tipo de sensibilidad al riesgo
que presentan dos especies de colibries durante el forrajeo, Hylocharis leucotis y Selasphorus
platycercus, en el Parque Nacional La Malinche (PNLM). El trabajo se llevo a cabo bajo condiciones
naturales y controladas. En condiciones naturales se evalud la variabilidad natural de los alimentos y la
sensibilidad al riesgo que presentan los colibries. En condiciones experimentales se manipulé la
experiencia previa de los individuos y se efectuaron mediciones de las concentraciones de hormonas
esteroides, para relacionar estas medidas con el comportamiento observado. Con este enfoque se puede

evaluar el efecto que tienen dichos factores en las decisiones de forrajeo de estos colibries.
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En los siguientes capitulos se desarrollaron con mas profundidad estos temas. Asi, en el capitulo |1
se evaluo el tema de la sensibilidad al riesgo en un medio ambiente natural, en el Il el efecto de la

experiencia previa y en el 1V el efecto de la concentracion de las hormonas esteroides.

Pregunta de investigacion
¢Como es la sensibilidad al riesgo en dos especies de colibries con conductas de forrajeo y estatus
de residencia similares? ¢Ocurre lo mismo bajo condiciones de laboratorio y campo? ;Como ayuda

conocer la experiencia previa y el nivel hormonal de los individuos a entender los resultados?

Objetivo general
Evaluar el tipo de sensibilidad al riesgo que presentan durante el forrajeo dos especies de colibries
(Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus), considerando condiciones naturales y de laboratorio y el

efecto de la experiencia previa y el nivel de hormonas esteroides.

Colibries como modelo de estudio

Los colibries son excelentes modelos para poner a prueba predicciones hechas sobre la sensibilidad al
riesgo. Esto es porque: (i) son organismos altamente especializados que dependen de un estrecho
intervalo de fuentes alimenticias (principalmente flores con néctar) para alimentarse; (ii) enfrentan la
variabilidad temporal y espacial de dichos recursos, efectuando movimientos dentro y entre habitats,
modificando su ambito hogarefio para lograr cubrir sus requerimientos energéticos (Montgomerie y Gass
1981, Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008); (iii) tienen un alto requerimiento metabdlico; (iv) su tamafio
pequefio hace que su almacenamiento de energia sea austero, y; (v) existen evidencias que indican que
poseen notables adaptaciones, muchas de ellas conductuales, para maximizar su eficiencia al explorar los

recursos variables (Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008).
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Varios estudios efectuados en colibries (Bacon et al. 2010, Caraco et al. 1990, Case et al. 1995,
Doherty y Cowie 1994, Lotz et al. 2003, Lara et al. 2013, Waddington 1995) permiten concluir que los
colibries, al igual que otros nectarivoros, pueden comportarse como aversivos, propensos o indiferentes al
riesgo, dependiendo de las circunstancias ecoldgicas que enfrenten, mostrando una evidente plasticidad

conductual.

Modelos Bioldgicos
En este estudio se consideraron dos especies de colibries, Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus.

Hylocharis leucotis (Vieillot) (Colibri oreji-blanco; Fig. 1a), se distribuye desde Arizona hasta
Nicaragua. Es una especie nativa de México y cuenta con poblaciones residentes en el PNLM (Lara
2006). En este sitio se alimenta principalmente de néctar de flores de Buovardia ternifolia, Salvia
elegans y Pentemon roseus. Es un colibri territorial, ya que defiende agresivamente de otros nectarivoros
los parches florales en los que forrajea (Lara 2006). En otros sitios de México, y en el PNLM, se ha
encontrado que algunos parametros de su conducta se ven influidos por la disponibilidad de su recurso
alimenticio (Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008, Ortiz-Pulido y Lara 2011).

Selasphorus platycercus (Swainson) (Zumbador cola ancha; Fig. 1b), se distribuye desde Norte
América hasta Guatemala (Johnsgard 1997). Tiene poblaciones residentes y migratorias en el centro de
México y en el PNLM (AOU 1998, Ortiz-Pulido y Lara 2011). Forrajea en una amplia variedad de plantas
que se distribuyen desde Norte América hasta Guatemala (Johnsgard 1997). En el centro este de México
se le ha reportado visitando una amplia variedad de plantas con flores (Lara 2006, Lara-Rodriguez et al.
2012). En el PNLM aumenta su abundancia entre los meses de septiembre y enero. En esta area se
alimenta principalmente de plantas como B. ternifolia y P. roseus, que defiende de manera territorial
(Lara 2006). Ambas especies fueron elegidas para esta tesis, debido a que ambas especies son
similares en cuanto a su estatus de residencia, territorialidad y especies de plantas sobre las que
forrajean.

En el area de estudio, ambas especies parecen presentar poblaciones residentes y migratorias
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(Obs. Pers), sin embargo, esto no ha sido corroborado. Por lo anterior, desconocemos si los individuos

utilizados en este trabajo fueron residentes o migratorios.
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Resumen

La sensibilidad al riesgo es la capacidad de responder conductualmente ante la variabilidad de los
recursos disponibles. Usualmente los experimentos en sensibilidad al riesgo durante el forrajeo se han
efectuado en condiciones de laboratorio o bajo protocolos experimentales donde no se ha considerado la
respuesta conductual de los individuos en condiciones naturales. El objetivo de este capitulo es describir
si el gradiente de respuestas conductuales de los animales —hablando de aversion, propension e
indiferencia al riesgo— es observado en vida libre en dos especies de colibries, Hylocharis leucotis y
Selasphorus platycercus. Aqui exploramos si la varianza en el nimero de flores, volumen, concentracién
y temperatura del néctar influyen en las decisiones de forrajeo de los individuos de estas especies. Para
ello se hicieron observaciones de los colibries en vida libre cuando forrajearon en agregaciones de flores,
separadas espacial y temporalmente, de dos especies de plantas (Salvia elegans y Buovardia ternifolia),
en el Parque Nacional La Malinche, Tlaxcala, México. Detectamos varianza natural en el nimero de
flores (802-1200), volumen (0.0-10 pl), concentracion (0-32 grados Brix) y temperatura del néctar (3-
6°C) en S. elegans y en el nimero de flores (793-1083), volumen (0.0-14.9 ul), concentracién (0.0-24
grados Brix) y temperatura del néctar (7.5-29°C) en B. ternifolia. A pesar de ello el nimero de visitas de
ambas especies no estuvieron relacionadas estadisticamente con esas variables. Los resultados de este
estudio, permiten concluir que H. leucotis y S. platycercus son indiferentes al riesgo durante el forrajeo

bajo estas condiciones naturales.
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Introduccion
La sensibilidad al riesgo se define como la capacidad que tienen los animales de responder
conductualmente a las varianza de las opciones disponibles durante el forrajeo (Kacelnik & Bateson
1997, Bateson 2002b). La teoria predice que los animales realizando actividades de forrajeo seran
sensibles a la varianza de las recompensas (Kacelnik y Bateson 1996, Hurly y Oseen 1999, Bateson y
Kacelnik 1998).

Multiples estudios de sensibilidad al riesgo han revelado sensibilidad a la variacion de las
recompensas, atribuyéndola al presupuesto energético de los organismos, a la experiencia previa y a la
temperatura del recurso (alimento) (Kacelnik y Bateson 1996, Waddington y Pérez 1996, Hurly y Ossen
1999, Abreu y Kacelnik 1999, Bateson et al. 2003), revelando aversién, propension o indiferencia al
riesgo (conductas definidas previamente en la introduccion general).

Los estudios realizados en sensibilidad al riesgo se han llevado a cabo en su mayoria bajo
condiciones de laboratorio (Waser y McRobert 1998, Kacelnik y Bateson 1996). Este es el caso de
estudios que emplean como modelo bioldgico a los colibries. En dichas investigaciones hasta la fecha no
se ha determinado si la variabilidad natural de los factores a los que se atribuye su sensibilidad al riesgo
puede afectar la conducta de estas aves; sobre todo mientras forrajean en condiciones naturales y sin
ninguna manipulacién. Tedricamente cabria la posibilidad de que la variabilidad afectard el
comportamiento de los colibries. Esto debido a que los colibries al forrajear enfrentan una distribucion
desigual de recursos, tanto en cantidad como en calidad (Waser y McRobert 1998).

Tal es el caso del colibri oreji-blanco (Hylocharis leucotis) y el colibri cola ancha (Selasphorus
platycercus). Especies descritas en el capitulo previo y que enfrentan una distribucion variable del recurso
néctar en el Parque Nacional La Malinche (PNLM), Tlaxcala, México (Lara 2006). En el PNLM estas
especies visitan al menos diez especies de plantas fanerégamas.

Las visitas de estos colibries a las plantas se realizan presumiblemente bajo condiciones variables

del nimero de flores, volumen, concentracién y temperatura del néctar. Por ejemplo, las plantas visitadas
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por H. leucotis y S. platycercus florecen en diferentes areas y momento del afio y presentan por lo tanto
una abundancia floral espacio-temporal variable (Lara 2006, Ortiz-Pulido y Lara 2011). En el caso de la
temperatura, en el PNLM las temperaturas ambientales varian entre 4°C y 28°C (Obs. Pers.). Esto influye
en el néctar, determinando su viscosidad y costo de procesamiento dentro del cuerpo de los colibries vy,
por lo tanto, condicionando la dificultad con la que este es extraido de la flor y, por consiguiente,
determinando el gasto energético que es necesario para aprovecharlo como alimento (Lotz et al. 2003).
Debido al gasto energético implicado en su procesamiento, la temperatura del néctar también puede
determinar la posicion dominante que tengan un colibri en un parche floral y la defensa del recurso que
hagan otras especies de aves o abejas (Corbet 2003).

Por dltimo, la variabilidad en el volumen y concentracion del néctar se explica parcialmente
porgue la tasa de secrecidn de néctar puede variar intrinsecamente entre flores en una planta, entre plantas
y entre poblaciones de una especie de planta, dependiendo en parte de las condiciones microclimaticas
(Corbet 2003). Se cree que esta variabilidad en el néctar podria explicar la variacién en la frecuencia de
visitas de los colibries a las flores, plantas y manchones de vegetacion (Ortiz-Pulido & Vargas-Licona
2008, Ortiz-Pulido & Lara 2011). Ante tal variabilidad del recurso alimenticio (tanto en nimero de flores
como en caracteristicas del néctar), la frecuencia de visitas de los colibries a parches florales puede verse
afectada. Por lo tanto, la frecuencia de visitas a un recurso floral puede tomarse como medida para
determinar si los colibries presentan algun tipo de sensibilidad al riesgo durante su forrajeo.

De las diez especies de plantas registradas como visitadas por colibries en el PNLM, las especies
Salvia elegans (Labiateae) y Penstemon roseus (Scrophulariaceae) son de las mas visitadas por colibries
(Lara 2006). Estas especies difieren entre si en la tasa de secrecion de néctar y en el volumen de néctar
contenido en sus flores (Lara 2006, Ortiz-Pulido & Lara 2011).

Asi, ademas de la variabilidad en la temperatura, los colibries encuentran varianza en la cantidad y
calidad del néctar entre especies, parches de vegetacion y comunidades vegetales, 1o que determina a su
vez variabilidad a diferentes niveles de las escalas espacial y temporal (Ortiz-Pulido & Vargas-Licona

2008). Debido a ello, es factible que los colibries deban tomar decisiones durante su forrajeo para lograr
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un mayor beneficio alimenticio de los recursos que encuentran en el ambiente de manera natural. Entre
estas decisiones estan: cuales parches florales visitar y como forrajear dentro de cada parche considerando
la recompensa de néctar (Waser & McRobert 1998) y la dificultad que tengan para procesarlo.

El objetivo de este capitulo fue describir el comportamiento de H. leucotis y S. platycercus al

enfrentar la variabilidad natural del néctar en el PNLM. Se pretendi6 determinar si estas especies exhiben

sensibilidad al riesgo bajo condiciones de vida libre, evaluando si se comportan como aversivos,
propensos o indiferentes al riesgo al enfrentarse a la variabilidad natural en el nimero de flores, volumen,
concentracion y temperatura del néctar disponibles en parches de dos especies de plantas (S. elegans y B.

ternifolia). Dada la semejanza ecoldgica entre ambas especies de colibries se pretendié determinar si las

dos especies presentan patrones de comportamiento similares.

Objetivo

Evaluar si la sensibilidad al riesgo, medida como numero de visitas a flores, durante el forrajeo en las
especies de colibries H. leucotis y S. platycercus esta relacionada con la varianza de diferentes
caracteristicas del recurso alimenticio, i.e. numero de flores, volumen, concentracion y temperatura del

néctar disponibles en el ambiente.

Hipaotesis
Ya que ambas especies son similares en cuanto su tipo de forrajeo, probablemente su estrategia durante
el mismo sea similar. Por lo tanto, para ambas especies considero que si las especies de colibries
evaluadas son aversivas al riesgo se registraran mas visitas a flores cuando el numero de flores, volumen,
concentracion y temperatura del néctar sea poco variable.

Si las especies de colibries son propensas al riesgo se registraran mas visitas cuando el nimero de

flores, volumen, concentracion y temperatura del néctar sean mas variables.
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Materiales y Métodos

Sitio de estudio

El trabajo de campo se llevd a cabo en los alrededores de la Estacion Cientifica La Malinche, localizada
en el Parque Nacional La Malinche (PNLM; 19°14° N, 98°58 W; 2900 msnm). Esta es una area natural
protegida (45,711 ha) cuya cobertura vegetal es principalmente bosque de pino, encino y oyamel, asi
como pastizal, vegetacion secundaria y areas agricolas. La precipitacion media anual es de 800 mm y la
temperatura media anual de 15°C. El clima es templado-himedo la mayor parte del afio (Lara 2006).

En el PNLM han sido descritas varias especies de plantas visitadas por colibries (ver abajo) y 11
especies de colibries visitantes: Colibri thalassinus, Hylocharis leucotis, Lampornis clemenciae, Eugenes
fulgens, Archilochus colubris, Selasphorus platycercus, Selasphorus rufus, Selasphorus sasin, Lampornis
amethystinus, Amazilia beryllina y Atthis heloisa (Lara 2006, Lara et al. 2012, Pérez et al. 2011).

Las especies de colibries que se consideraron en este estudio fueron H. leucotis y S. platycercus.
Esto es porque presentan semejanza bioldgica; ambas muestran conducta territorial durante el forrajeo y

cuentan con poblaciones residentes y migratorias dentro del PNLM.

Plantas visitadas y sus caracteristicas

De las 10 especies de plantas visitadas por colibries en el PNLM se encuentran cuatro de la
familia Scrophulariaceae (Penstemon roseus, P. gentianoides, Castilleja tenuiflora y C. scorzonerifolia),
tres Labiateae (Salvia elegans, S. mocinoi y Prunilla vulgaris) y tres de la familia Rubiaceae (Bouvardia
ternifolia, Echeveria gibbiflora y Fuchsia microphyla). Estas especies presentan en comun que sus flores
tienen diferentes tonalidades de rojo en sus pétalos (Lara 2006, Ortiz-Pulido & Lara 2011, Lara et al.

2012, Pérez et al. 2011).
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Debido a su periodo de floracidon y abundancia, en este trabajo se consideré a B. ternifolia y a S.
elegans (Fig. 2). En el PNLM las dos especies florecen en diferentes momentos, B. ternifolia de mayo a

agosto, con un aumento en su floracion en julio, y S. elegans de diciembre a febrero (Lara 2006).

(@) (b)

Figura 2. Flores de (a) Buovardia terinifolia, (b) Salvia elegans.

Eleccion y manejo de parches florales

Para evaluar si la varianza natural en volumen, concentracion, temperatura del néctar y el nimero
de flores influyen en la toma de decisiones de forrajeo de las dos especies de colibries, se realizaron
registros en parches florales de las dos especies de plantas mencionadas (Lara 2006, Ortiz-Pulido & Lara
2011). Los parches florales de estudio se eligieron considerando la floracion de las dos especies de
plantas por mes y de su abundancia de flores. En el mes de agosto del 2011 se consideraron parches de
flores de B. ternifolia y en el mes de enero del 2012 parches de flores de S. elegans. Para cada especie de
planta se eligieron 21 parches florales de 50 x 50 m. En cada parche se ubicaron tres cuadrantes de 6.25
m?. En estos cuadrantes se determind la abundancia promedio de flores, realizando un conteo manual de

las flores en antesis.
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Media hora antes de registrar la conducta de los colibries por parche de 50 x 50 m se efectuaron
mediciones de volumen, concentracion y temperatura del néctar en al menos 20 flores localizadas en 20
individuos distintos de los tres cuadrantes de 6.25 m?. Inmediatamente después se registré el nmero de
visitas de colibries y su actividad en los parches en un periodo de 20 minutos, registrando especie y
namero de visitas por especie. Se considero6 una visita cuando un colibri introdujo el pico en una flor de la
especie de planta focal. Este procedimiento, (i.e. la medicién de néctar y registro de actividades de
colibries), se hizo diariamente en tres horarios, 7:30, 9:00 y 10:30 h. La medicion de las variables en los
21 parches de cada especie de plantas se realizd en siete dias distintos. Asi obtuvimos 21 mediciones (3
parches diarios x 7 dias). Asi para B. ternifolia se registraron visitas de H. leucotis y S. platycercus y para
S. elegans Unicamente se registraron visitas de H. leucotis, pues S. platycercus no visita dicha especie.

Se determino el contenido de azucar en el néctar calculando por flor el volumen y la concentracion
del néctar producido (Keasar et al. 2008). Para medir el volumen de néctar (ul) por flor se usaron tubos
capilares graduados no heparinizados. Para determinar la concentracion de azucar del néctar en grados
Brix se utilizé un refractbmetro manual (Atago, modelo PR-32). La lectura en Brix equivale a la
concentracion equivalente de sacarosa y es una medida comun sugerida en estudios realizados con plantas
visitadas por colibries (Bolten & Feinsinger 1978). Este método consiste en depositar una gota de néctar,
extraida con los tubos capilares, en el centro del prisma del refractometro, realizando la lectura
inmediatamente para evitar una medicidn errénea por efecto de la evaporacién del néctar (Corbet 2003).

Para medir la temperatura del néctar en las flores en cada periodo de registro se colocaron
alrededor de los parches de flores estudiados puntas de micropipeta con néctar artificial al 20% de
concentracion (misma que fue determinada por medio de un refractometro manual; Atago, modelo PR-
32). Las puntas de micropipeta fueron colocadas un dia anterior al registro de las visitas de colibries para
que el néctar artificial alcanzara la temperatura ambiente. La temperatura del néctar en las puntas fue
medida 5 minutos antes de iniciar la observacion de los colibries. La temperatura del néctar artificial en

las puntas de micropipeta fue considerada como igual a la temperatura del néctar dentro de las flores.
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Andalisis estadisticos

Para determinar si la sensibilidad al riesgo durante el forrajeo en las especies de colibries H. leucotis y S.
platycercus esta relacionada con la varianza en nimero de flores y temperatura, concentracion y volumen
del néctar disponible naturalmente en el ambiente, se realizd una prueba de ANDEVA usando modelos
lineales generalizados, considerando como variable de respuesta el nimero de visitas de cada especie de
colibri durante 20 minutos a cada uno de los 21 parches de flores (50 x 50 m) de cada especie de planta.
Para correr los analisis se consider6 la varianza encontrada en cada uno de los 21 parches florales de las
dos especies de plantas para las cuatro variables independientes (i.e. nimero de flores, volumen,
concentracion y temperatura del néctar).

Para este andlisis se utilizo el paquete estadistico GenStat version 8 (VSN Internacional 2008) que
permite analizar datos que tienen distribuciones paramétricas no normales. La distribucién de la variable
de respuesta se determind a través de una prueba de bondad de ajuste de y°. La distribucién poisson fue
probada para la variable y ésta no se ajusté a la prueba de bondad de ajuste de y°. Ajustandose en las
visitas una distribucion de tipo gamma (en todos los casos ¥*>11.070, gl=5, P<0.05), misma que fue
declarada en GenStat al correr el ANDEVA.. En el caso de que las variables presentaran sobre dispersion
de los datos se realizé un ajuste del parametro escalar y el valor resultante del ANDEVA se comparé con
una distribucion de F (Crawley 1993). Se efectu6 una modelacion con los factores analizados que
resultaron significativos, por lo que en los resultados siguientes no se presentan todas las interacciones del

ANDEVA.
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Resultados
En total, se registrd que H. leucotis hizo 305 visitas a S. elegans y 282 a B. ternifolia. Para S. platycercus
se registraron 772 visitas en B. ternifolia y cero en S. elegans (explicado anteriormente en materiales y
métodos).

Para S. elegans los intervalos registrados para las variables fueron de 802 a 1200 flores en
cuadrantes de 6.25 m? 2.02 a 2.84 pl de volumen, 12.39 a 19.97 % de concentracién y de 3 a 6°C de
temperatura del néctar. Por otra parte, en el caso de B. ternifolia los valores limite registrados fueron 793
a 1083 flores en cuadrantes de 6.25 m? 0.37 a 2.38 pl de volumen, 1.6 a 6.85 % de concentracién y 7.5 a
29°C de temperatura del néctar.

Los resultados de los ANDEVA’s indicaron que ninguna variable (i.e. varianza en numero de
flores y temperatura, volumen y concentracién de néctar, asi como las interacciones) explicaron
significativamente el nimero de visitas de colibries registradas, ni para H. leucotis (Cuadrol) ni para S.
platycercus (Cuadro 2). Ademas, la consideracion de la especie de planta en el ANDEVA no explico
tampoco los resultados para H. leucotis. En S. platycercus no se evalud el factor especie de planta porque

esta especie no visitd a S. elegans.
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Cuadro 1. Resultados del ANDEVA evaluando el efecto de especie de planta (Salvia elegans y
Buovardia ternifolia) y varianza en nimero de flores y temperatura, volumen y concentracion de néctar

en las visitas realizadas por Hylocharis leucotis en PNLM, Tlaxcala, México. Algunos términos no

significativos del modelo se eliminaron para simplificar este cuadro.

Factor gl Devianza F P

Especie de planta 1 0.056 0.03 0874
Vohlimen de néctar 1 0.012 0.01 0.942
Concentracion de néctar 1 8467 3.82 0.058
Numero de flores 1 4 568 2.06 0.160
Concentracion de néctar * mimero de flores 1 4 582 207 0.159
R.esidual 36 79.715

Total 41 97.400

Cuadro 2. Resultados del ANDEVA evaluando el efecto de la varianza en numero de flores y
temperatura, volumen y concentracion de néctar en las visitas realizadas por Selasphorus platycercus en
PNLM, Tlaxcala, México a flores de Buovardia ternifolia. Algunos términos no significativos del modelo

se eliminaron para simplificar este cuadro.

Factor gl Devianza F P
Vohmmen de néctar 1 1.467 0.87 0.363
Concentracion de néctar 1 3.046 1.81 0.196
Numero de flores 1 0.001 0.00 0982

Residual 36 28.535
Total 41 33.049
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Discusion

Los resultados de este estudio mostraron que bajo condiciones naturales de forrajeo las visitas a flores por
parte de los colibries H. leucotis y S. platycercus no estan relacionadas a la varianza en cuatro
caracteristicas del recurso néctar. Asi, ambas especies se comportan como indiferentes al riesgo durante el
forrajeo. Esto ocurre a pesar de la variacion presente por especie de planta (S. elegans y B. ternifolia) en
numero de flores, volumen, concentracion y temperatura del néctar. Por lo tanto, concluyo que la varianza
natural del recurso no fue determinante para observar un efecto en la sensibilidad al riesgo en H. leucotis
y S. platycercus.

Considero que los resultados en el ambiente natural se vieron influenciados por: (1) el nimero de
flores en el parche natural, (2) falta de aislamiento en los parches evaluados, (3) los rasgos de las especies
de plantas, (4) semejanza de las especies de colibries de estudio, e (5) interacciones inter e intra
especificas. A continuacion discuto cada una de estas razones.

(1) En un experimento de este tipo (i.e. considerando un parche natural de flores sin
manipulacion) el niamero de flores que se pueden visitar es grande y podria enmascarar los efectos que
tienen las caracteristicas de cada flor en la conducta de los colibries. Esto es diferente a los experimentos
en laboratorio donde sélo se ofrecen dos, tres o cuatro grupos de flores artificiales con diferente
recompensa. Lo anterior podria significar que un conjunto mayor de opciones induce al ave a percibir las
opciones como mas similares entre si, lo cual implicaria que le daria lo mismo elegir cualquier opcion
(Healy & Hurly 2013).

Hurly & Oseen (1999) estipularon que cuando se afiade una tercera opcidn a los experimentos
donde se ofrecen dos tipos de recompensa (constante y variable) se provoca un cambio en la percepcién
del valor de tales estimulos por parte del forrajeador (Bateson 2002a, Bateson et al. 2002). Esto fue
demostrado por los autores al probar la sensibilidad al riesgo del colibri rufo, Selasphorus rufus, con tres
tipos de flores artificiales. Los tres tipos de flores proveian el mismo volumen medio, pero diferian en la

variabilidad de la recompensa: constante, baja y alta varianza. En las pruebas con las tres opciones, los
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individuos prefirieron la recompensa con baja varianza. No obstante, cuando los colibries fueron
enfrentados a una prueba habitual de dos opciones (binaria), mostraron una conducta convencional de
aversion al riesgo, seleccionando la opcién constante sobre las de baja o alta varianza. Los autores,
considerando esto, sugieren que el valor asignado a una recompensa se modifica al tener otra opcién
disponible al mismo tiempo. Esta aproximacion dio en su momento una nueva vision para comprender la
sensibilidad al riesgo durante el forrajeo. En el caso actual esto puede explicar la indiferencia de H.
leucotis y S. platycercus, quienes, al parecer modifican su percepcion del valor de las recompensas
disponibles al tener muchos tipos de recompensas y decidiendo al final que todas son iguales.

(2) Aunque los parches de 50 x 50 m seleccionados para los registros estaban delimitados, éstos
no estaban aislados del resto de las plantas con flores en el area. Esto pudo influir fuertemente en la
conducta de los individuos y su estado energético, ya que podian visitar otros recursos en otros parches.
En los experimentos de laboratorio comunes las recompensas son delimitadas por jaulas (Caraco et al.
1980, 1990, Kacelnik & Bateson 1997, Bateson 2002a, 2002b, Hurly & Oseen 1999, Hurly 2003). Lo que
impulsa a los organismos evaluados a tomar las recompensas que estan a su alcance, sin poder elegir otras
alternativas. Esto no ocurrié aqui, pues los animales pudieron elegir en todo el paisaje el sitio para
forrajear. Ademas, debido a la nula manipulacion del ambiente, en el registro de visitas a los parches no
fue posible considerar si el nUmero de visitas registradas eran del mismo individuo o no.

(3) Un rasgo de la planta que puede determinar la respuesta de sensibilidad al riesgo es la
disponibilidad relativa de las flores. Para las plantas producir flores y néctar es sumamente costoso (Pyke
1991). Si las flores son escasas en relacion a los polinizadores, las plantas pueden ofrecer recompensas
con baja calidad y elevada variabilidad (Feinsinger 1978, Shafir et al. 2003). Feinsinger (1978) sugiere
que de ser asi, un colibri se comportaria como propenso al riesgo si tales plantas son su Unica opcion. Sin
embargo, si las flores son abundantes en relacion con los polinizadores, éstos puede ser mas exigentes, y
la competencia entre las plantas favorecera a las que producen las flores mas atractivas en cuanto a
produccion de néctar (Feinsinger 1978, Shafir et al. 2003). Shafir et al. (2003) sugiere que si la planta

produce volimenes y concentraciones de néctar que reducen la varianza e incrementan la media de la
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recompensa, los individuos preferirdn recompensas con baja varianza, comportandose como aversivos al
riesgo. No obstante, a pesar de estas predicciones, en nuestro estudio no fueron observadas la aversion o
la propension al riesgo, lo que puede indicar que aunque las plantas presentaron una variabilidad elevada
en cantidad y calidad, el nimero de flores disponibles era grande y por lo tanto no existi6 una
competencia por el recurso alimenticio, provocando que la conducta de los colibries fuera indiferente al
riesgo.

(4) Hilocharis leucotis y S. platycercus son especies semejantes. Ambas presentan
comportamiento territorial (Long 1997) y tienen poblaciones residentes en el PNLM (AOU 1998, Lara
2006), lo que sugeria que su estrategia de forrajeo probablemente era similar (i.e. como ocurrié en el
medio ambiente natural). Ahora bien, este tipo de resultado se ha obtenido también en especies que no
son tan similares. Waser y McRobert (1998) reportaron comportamiento de aversion al riesgo en dos
especies de colibries que estudiaron, Selasphorus platycercus y S. rufus. Ello a pesar de que dichas
especies fueron distintas en su estatus migratorio (S. platycercus es resiente y S. rufus es migratorio) y se
encontraban en una época reproductiva diferente (S. platycercus en época de cortejo y anidacion y S.
rufus en periodo no reproductivo). Ahora bien, aunque S. platycercus y S. rufus visitaron en vida libre
agregaciones florales sembradas en macetas, Waser y McRobert (1998) si manipularon el néctar (en
cuanto a volumen y concentracion). En mi estudio no manipulé tales factores. Asi que el estudio de
Waser y McRobert (1998) no evalud en colibries la sensibilidad al riesgo en un medio ambiente natural.

(5) Considero que existe una gran relacién en la sensibilidad al riesgo a nivel natural de los
individuos v las relaciones de competencia intra e interespecificas. En la competencia, ante el uso de un
recurso (néctar) utilizado por mas de una especie (colibries), la adecuacion de un individuo es afectada
por la presencia de otro organismo (Francisco et al. 2003). Por ejemplo, Waser y McRobert (1998)
mostraron que las relaciones interespecificas e intraespecificas (colibri-colibri y colibri-planta) se
relacionan con la sensibilidad al riesgo durante el forrajeo. Durante las observaciones de Waser y
McRobert (1998) comunmente sélo un colibri visitaba a la vez los arreglos. Cuando simultaneamente,

mas de un colibri se acerco a los arreglos, uno de ellos era perseguido por el otro sacandolo del area.
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Desafortunadamente, el analisis del comportamiento de los colibries observados por Waser y McRobert
(1998) no es robusto pues no fue posible saber si los individuos eran distintos o no.

Considero que en mi estudio las relaciones inter e intraespecificas (colibri-colibri) afectan la
sensibilidad al riesgo de los individuos. Sin embargo, en mi estudio no hubo registros significativos de
relaciones intra e interespecificas que permitan un anélisis robusto de esta variable. En conclusion, el
conjunto de los factores que influyen la conducta y las decisiones de los colibries es dificil. Sobre todo
cuando se hace sin manipulacion alguna. Esto hace que este estudio muestre lo complejo que es
determinar reglas de conducta. En los estudios experimentales esto no es tan dificil, pues sélo se manipula
un factor que influye la conducta. En el futuro es conveniente seguir explorando en ambientes naturales la

existencia de la sensibilidad al riesgo.

Conclusion

En condiciones naturales de forrajeo, la varianza en nimero de flores, volumen, concentracion vy
temperatura del néctar no influyen en las decisiones de forrajeo de los individuos de H. leucotis y S.
platycercus, quienes se comportan como indiferentes al riesgo. Es posible que esta indiferencia se deba a

la alta variabilidad registrada en el ambiente natural.
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CAPITULO III

Sensibilidad al riesgo: efecto de la experiencia previa en Hylocharis leucotis y
Selasphorus platycercus

(El siguiente capitulo se presenta en el formato publicado en Gomez et al. 2013. Huitzil 14: 7-16).
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Resumen

La sensibilidad al riesgo es la capacidad de una especie de responder conductualmente ante la variabilidad de las
recompensas en un ambiente dado. Un organismo puede ser aversivo, propenso o indiferente al riesgo. A la fecha ain no se ha
probado simultdneamente el tipo de sensibilidad al riesgo y el efecto de la experiencia previa en las especies de colibries
Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus. Debido a que ambas especies son similares en cuanto a su estatus de
residencia, territorialidad y especies de plantas sobre las que forrajean, hipotetizamos la misma respuesta en ambos factores. En
este estudio determinamos el tipo de sensibilidad al riesgo que presentan estas dos especies al exponerlas
experimentalmente a una experiencia breve de 10 min visitando flores artificiales variando la calidad de la recompensa.
Hylocharis leucotis no mostré preferencia por ningin tipo de recompensa (constante o variable) por lo que se comportd
como indiferente al riesgo, mientras que S. platycercus mostro preferencia por el tipo de recompensa constante, por lo que se
comportd como aversivo al riesgo. La breve experiencia previa no influyd significativamente en la sensibilidad al riesgo de
dichas especies. Nuestros resultados indican que estas especies tienen diferente sensibilidad al riesgo y que una
experiencia de 10 min no modifico su preferencia de recompensa.

Palabras clave: aversidn, propenso al riesgo, indiferencia.

Risk sensitivity during foraging in Hylocharis leucotis and Selasphorus platycercus hummingbirds.

Abstract

The risk sensitivity is the ability of a species to respond behaviourally to the variability of the rewards in a given
environment. An organism can be aversive, prone or indifferent to risk. Risk sensitivity and previous experience has not
been tested in the hummingbirds Hylocharis leucotis and Selasphorus platycercus. Since both species have similar
residence status, territoriality and they feed on the same plant species, we hypothesized the same response in both factors. In this
study we determine the type of risk sensitivity that show the hummingbirds H. leucotis and S. platycercus when exposed
to a 10 min experience visiting artificial flowers with reward quality variation. Hylocharis leucotis showed no preference
for any rewards (constant or variable), so it behaved as indifferent to risk, while S. platycercus showed preference for a
constant reward, behaving as a risk aversion species. We detected that a 10 min experience did not modify significantly the risk
sensitivity behaviour of these species. Our results indicated that the tested species have different risk sensitivity and that a 10
min experience did no modify their reward preference.

Key words: aversive, risk prone, indifference.
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estrategias fisioldgicas para reaccionar a una gran

Introduccion

A lo largo de su vida los animales se enfrentan a retos en su
entorno. Entre estos retos estdn la interacci6n con otros
organismos o cambios en la distribucion y la calidad
de sus recursos alimentarios (Bateson y Kacelnik

1998). Las decisiones sobre como reaccionar frente a
estos retos pueden tener consecuencias importantes en el
presente y en el futuro de los organismos (Mettke-
Hofmann et al. 2005a, 2005b, 2009, Bacon et al. 2010).
En los Ultimos afios se ha acumulado evidencia de que
los individuos desarrollan diferentes comportamientos y

HUITZIL Vol. 14, No. 1 (2013)

variedad de desafios en el ambiente. Estas estrategias son
llamadas téacticas de afrontamiento (Koolhaas et al.
1999), personalidad (Budaev y Zhuikov 1998),
temperamento (Visser et al. 2002) o sensibilidad al riesgo
(Bateson y Kacelnik 1998, Bateson 2002). Estas se
caracterizan porque un individuo, por lo general, usa la
misma estrategia a través del tiempo. En esta
investigacion nos enfocamos a estudiar una de estas
estrategias, la sensibilidad al riesgo.
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La sensibilidad al riesgo se define como la capacidad
de responder conductualmente a la variabilidad de los
recursos alimentarios en el ambiente (Bateson y Kacelnik
1998). La sensibilidad al riesgo permite hacer
predicciones sobre como se deberia comportar un animal en
cuanto a las decisiones diarias que debe tomar,
especificamente durante la blsqueda de alimento (Bacon et
al. 2010). Asi, un animal susceptible a la variabilidad de
los recursos se define como sensible al riesgo
(Bateson y Kacelnik 1998). Un animal que forrajea puede
responder conductualmente como: (1) aversivo al riesgo,
cuando prefiere como recompensa alimentos constantes
(aquellos adyacentes a la media de las recompensas); (2)
propenso al riesgo, cuando opta por los alimentos mas
variables (aquellos alejados de la media de las
recompensas), e (3) indiferente al riesgo, cuando no
muestra una preferencia especifica por algin tipo de
recompensa (Bateson y Kacelnik 1998, Bateson 2002).
Experimentalmente, el riesgo se genera al variar la calidad
y la cantidad de las recompensas (Waddington et al. 1981,
Case et al. 1995, Waddington 1995, Waser y McRobert
1998, Hurly y Ossen 1999, Bateson 2002); no obstante, hay
otros factores que también pueden influir en la
sensibilidad al riesgo de los organismos (Bateson y
Kacelnik 1998, Biernarskie et al. 2002, Mettke-Hofmann et
al. 2005a, 2005b, 2009). Entre estos factores estd la
experiencia previa de los individuos al momento del
forrajeo (Doherty y Cowie 1994, Biernaskie et al. 2002) y
el estado energético de los sujetos examinados (Caraco et
al. 1980, 1990, Bateson y Kacelnik 1998, Bateson
2002). A la fecha no existen estudios en colibries que
evallen conjuntamente la sensibilidad al riesgo durante el
forrajeo y la experiencia previa.

La experiencia previa de los organismos al

momento del forrajeo se define como el conocimiento
previo de los recursos que seran buscados en eventos de
alimentacion. Existen diversos estudios que han
investigado la existencia o no de un efecto de la
experiencia previa. Por ejemplo, canarios jovenes
(Serinus canaria) alimentados desde su nacimiento con un
solo tipo de semilla (cafiamo, mijo o linaza) y posteriormente
alimentados por 15 semanas con una mezcla de
semillas, prefirieron el tipo de semillas con la cual fueron
criados (Doherty y Cowie 1994). En el mismo
sentido, machos del colibri zumbador rufo
(Selasphorus rufus) enfrentados dos dias a cuatro
combinaciones de néctar s6lo mostraron un efecto de la
experiencia previa en una de estas combinaciones (Bacon et
al. 2010).

Considerando que hasta la fecha no se ha evaluado
el posible efecto de una experiencia breve (<10 min) en la
sensibilidad al riesgo, el objetivo de este estudio es
evaluar la sensibilidad al riesgo de dos especies de
colibries, Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus,
exponiéndolos experimentalmente a una
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experiencia de 10 min, a través del entrenamiento en
arreglos florales artificiales conteniendo recompensas
variables y constantes. En nuestro sitio de estudio estas
dos especies son semejantes ecolégicamente, pues
presentan el mismo estatus de residencia, son territoriales
(defienden parches donde hay néctar) y visitan flores de
las mismas especies de plantas, por lo que cabria esperar
la posibilidad que presenten la misma sensibilidad al
riesgo y efecto de la experiencia previa. Con este trabajo
buscamos responder a las siguientes preguntas: ¢Es
semejante el tipo de sensibilidad al riesgo que presentan
H. leucotis y S. platycercus durante el forrajeo? ¢Una
experiencia de 10 min cambia sus preferencias?

Métodos

Sitio de estudio

El estudio lo llevamos a cabo en agosto de 2011 en los
alrededores de las instalaciones de la Estacion Cientifica
La Malinche, localizada en el Parque Nacional La
Malinche, México (PNLM; 19°14°N, 98°580; 2900 m
snm). Esta es una éarea natural protegida (45,711 ha)
conformada principalmente de bosque de pino, encino y
oyamel, con pequefias zonas de pastizal, vegetacién
secundaria 'y 4reas agricolas (Lara 2006). La
precipitacion media anual es cercana a los 800 mm vy la
temperatura media anual de 15°C (Castafieda 2011). El
clima es templado-himedo la mayor parte del afio, con
una temporada fria y seca de octubre a marzo (Lara
2006). En agosto la temperatura va de 11.6 a 15.0 °C y la
precipitacion media mensual es de137.8 mm (Castafieda
2011).

En el PNLM se han registrado principalmente ocho
especies de plantas visitadas por colibries: Salvia
elegans, S. mocinoi, Penstemon roseus, P. gentianoides,
Buovardia  ternifolia, Castilleja  tenuiflora, C.
scorzonerifolia y Prunella vulgaris (Lara 2006, Ortiz-
Pulido y Lara 2012).

Especies de estudio

En este estudio consideramos dos especies de colibries
(orden Apodiformes, familia Trochilidae). EI primero, el
colibri oreji-blanco (H. leucotis), es una especie nativa de
México y residente en el PNLM (Lara 2006). En el
PNLM se encuentra a lo largo de todo el afio,
presentando un pico de abundancia poblacional entre los
meses de junio a septiembre. En esta area se alimenta de
ocho especies de plantas (Lara-Rodriguez et al. 2012),
pero principalmente de B. ternifolia (Rubiaceae), S.
elegans (Lamiaceae) y P. roseus (Plantaginaceae) (Lara
2006). Es un colibri territorial ya que defiende
agresivamente los parches florales de otros nectarivoros
(Lara 2006).

La segunda especie, el zumbador cola ancha (S.
platycercus), tiene poblaciones residentes y migratorias
en el centro de México (AOU 1998). Forrajea en una
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amplia variedad de plantas que se distribuyen desde
Norte América hasta Guatemala (Johnsgard 1997). En el
PNLM se le ha reportado visitando cuatro especies de
plantas con flores (Lara-Rodriguez et al. 2012). En el
PNLM tiene un pico de presencia entre los meses de
septiembre y enero. En esta area se alimenta
principalmente de plantas como B. ternifolia y P. roseus,
que defiende de manera territorial (Lara 2006).

En el PNLM, creemos que ambas especies presentan
poblaciones residentes y migratorias; sin embargo, esto
no ha sido probado debido a la dificultad técnica  que
existe para hacerlo. Debido a esto desconocemos si
los individuos utilizados en este trabajo fueron residentes o
migratorios.

Protocolo experimental

Para la realizacion de la parte experimental de este
proyecto contamos con una licencia de colector cientifico
expedida por la Secretaria de Medio Ambiente vy
Recursos Naturales (SEMARNAT) con numero de
registro: FLOR-0032. Ademas, el proyecto fue aprobado
por comités académicos del Centro de Investigaciones
Bioldgicas de la Universidad Auténoma del Estado de
Hidalgo y del Centro de Investigaciones en Ciencias
Biologicas de la Universidad Autonoma de Tlaxcala.
Durante la realizacion de los experimentos seguimos las
directivas éticas de manipulacion de aves silvestres
descritas por el Ornithological Council (Fair et al. 2010).
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Las especies trabajadas no estan protegidas por la
normatividad mexicana (SEMARNAT 2010).

Capturamos 20 colibries adultos (sensu Pyle

1997, National Geographic 2002), 10 por especie, siendo
un macho y nueve hembras de H. leucotis y dos machos
y ocho hembras de S. platycercus. La captura la
efectuamos con redes de niebla (3 x 12 m, 35 mm de luz
de malla) y sometimos los individuos a los experimentos
de manera individual.

Los experimentos los realizamos
sisteméaticamente entre las 0800-1300 h. Mantuvimos los
colibries individualmente en jaulas desarmables de 41 x
41 x 41 cm, provistas de una percha de madera (Figura
1). Estas jaulas han sido utilizadas exitosamente en
experimentos anteriores (Gomez 2008, Lara et al. 2009).
Las jaulas fueron colocadas en la proximidad del sitio de
captura para mantener a los colibries en las mismas
condiciones ambientales de luz y temperatura del lugar
en que los atrapamos. Previo a las pruebas
experimentales, permitimos que cada individuo se
aclimatara en la jaula por 10-15 min, periodo durante el
cual no fueron alimentados. Consideramos como sefial de
aclimatacion cuando el colibri capturado se posé sobre la
percha (Figura 1) y entonces se inicié el experimento (ver
abajo). Si el individuo no se perchaba en el tiempo
indicado, éste era liberado y continudbamos el protocolo
establecido con otro individuo. En general, el 90% de los
individuos capturados se percharon en los primeros 5 min
después de su introduccién a la jaula.

,
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Figura 1. Jaula experimental (imagen izquierda) usada en este trabajo y colibri perchado dentro de la jaula (imagen derecha) antes del
inicio de las pruebas de forrajeo.
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Para la evaluacion de la sensibilidad al riesgo empleamos
12 flores artificiales. Elaboramos cada flor con una punta
de micropipeta de 4.5 cm de longitud, que formé el tubo
floral, y un plastico color rojo [tono predominante en
las plantas probadas por colibries en el PNLM (Lara 2006)]
colocado en su extremo mas ancho a manera de corola.
Cada flor fue sostenida sobre un tallo artificial con una
esfera de unicel, en un angulo de 45 grados. Elaboramos
cuatro arreglos de flores, con tres flores cada uno,
separadas entre si por 4 cm. Ubicamos dichos arreglos en
posicion vertical en las cuatro esquinas que conformaban la
jaula (Figura 2).

Dentro de la jaula, asignamos dos arreglos con flores que
presentaron recompensa constante y dos que presentaron
recompensa variable en cuanto a laconcentracion
de néctar (Figura 2). La concentracion de azlcar fue
regulada con un refractometro manual (Atago, modelo PR-
32) y el volumen (el mismo para todos los arreglos, ver
abajo) fue regulado con wuna micropipeta ajustable

(Eppendorf AG, Tuvdotcom, 100 pl).

Figura 2. Posicion de los arreglos en la jaula experimental. Se
presentan dos arreglos variables (ubicados al fondo) con dos
flores con 0.2 ml de néctar al 0% y una flor con 0.2 ml de
néctar al 30% y dos arreglos constantes (ubicados al frente) con
tres flores con 0.2 ml cada una con néctar al 10%.

Para determinar si la experiencia previa puede afectar la
sensibilidad al riesgo en estas especies de colibries,
este  experimento  consisti6 en dos fases: de
entrenamiento y de prueba.

1) Primer turno de forrajeo: fase de entrenamiento
(colibries sin experiencia). En este turno los colibries sin
experiencia forrajearon simultaneamente en cuatro arreglos:
dos arreglos con una recompensa constante (cada uno
formado de tres flores conteniendo 200 pl de néctar al
10% de concentracién) y dos con una recompensa
variable (cada uno formado por dos
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flores con 200 pl de néctar al 0% y una flor con 200
pl de néctar al 30%; Figura. 2).
En cada prueba se introdujo a un colibri a la jaula
experimental (que tuvo la misma medida que la jaula
descrita anteriormente) y se registraron sus visitas
para probar flores en cada arreglo (constante o variable)
por 10 minutos. En este protocolo experimental,
una visita se defini6 como Ila
introduccion del pico del colibri a una flor (sensu
Lara 2006), termino que ha sido referido asi en otros
trabajos donde se han usado flores artificiales y se ha
medido sensibilidad al riesgo en colibries (e. g.,
Bacon et al. 2010, 2011). Al final del primer turno de
forrajeo, el colibri evaluado fue extraido y trasladado a
otra jaula (de las mismas medidas y ndmero de
perchas), en la cual permanecié 5 minutos antes de
iniciar la siguiente fase. En este periodo se rellenaron, en
la jaula experimental, las flores de los arreglos artificiales
a los niveles de néctar designados inicialmente.
2) Segundo turno de forrajeo: fase de prueba (colibries
con experiencia). Una vez rellenados los arreglos, el
colibri  (ahora con experiencia) lo introdujimos
nuevamente a la jaula experimental por otros 10 min, y
registramos sus visitas en cada arreglo. En esta
ocasion, los arreglos permanecieron en la misma
posicion que tuvieron en el primer turno y con la
misma recompensa. La Unica variacion la hicimos en la
posicién de la flor con néctar al 30% en los arreglos
gue representaron recompensa variable, cambiando la
posicién de esta flor verticalmente con relacion a la que
tuvo en el primer turno de forrajeo, es decir, la
variabilidad se mantuvo, pero la posicion de las flores
gue tenian o no recompensa en dicho arreglo variaron
con relacion al primer turno. Esto Gltimo lo hicimos

con el objetivo de que dichos arreglos continuaran
siendo variables en cuanto a la ubicacion de Ia
recompensa.

En todos los tratamientos y casos los colibries
consumieron néctar y siempre tuvieron néctar disponible
para ser consumido. Esto lo dedujimos porque al final de
cada fase, en todos los individuos probados, el néctar
disponible inicialmente en las flores artificiales fue
reducido, pero no consumido en su totalidad.

El periodo de observacion total de los individuos fue de 20
min (10 en cada fase). Este periodo de tiempo se ha
reportado como mas que suficiente para que un colibri
visite flores (Johnsgard 1997) y, en experimentos previos,
la autora principal ha encontrado que dicho tiempo
es suficiente para observar cambios en la conducta
0 eleccion de recursos de H. leucotis, sin que los
individuos de esta especie se muestren estresados
(Gbémez 2008).
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Empleamos cada ejemplar una sola vez. Al terminar
ambas fases de experimentacion, marcamos los individuos
evaluados con un corte diagonal en las plumas rectrices
cinco y seis para evitar volver a usarlos en caso de
recaptura. Después de este marcaje, liberamos a los
individuos. Este método de marcaje ha sido reportado
como seguro, pues el cambio de plumaje es anual (Pyle
1997).

Andlisis estadistico

El disefio del experimento nos permitié determinar si
existian diferencias significativas a nivel de experiencia
(fase de entrenamiento vs. fase de prueba), entre
recompensas (constantes vs. variables) y entre especies
(H. leucotis vs. S. platycercus). El andlisis lo realizamos
utilizando un analisis de varianza (ANDEVA) de dos
vias (recompensa y especie) de medidas repetidas (fase de
entrenamiento  vs. prueba), que lo realizamos usando
modelos lineales generalizados ocupando el paquete
estadistico GenStat version 8 (VSN Internacional 2006)
que permite analizar datos que tienen distribuciones
paramétricas no normales. La variable de respuesta fue el
numero de visitas durante 10 min a los dos tipos de flores
(constantes o variables). Determinamos el tipo de
distribucion de la variable de respuesta a través de una
prueba de bondad de ajuste de chi-cuadrada, obteniendo en
todos los casos una distribucién de tipo exponencial
(x*>6.766, gl=3, P<0.05), misma que fue declarada en
GenStat al correr el ANDEVA. Los resultados no
presentaron sobredispersion de los datos, por lo que,
considerando esto y el tipo de distribucion, el valor
resultante de el ANDEVA lo comparamos con una
distribucion de x> y no de F, como ha sido establecido
(Crawley 1993).

Cuadro 1. ANDEVA de medidas repetidas. Resultados del anélisis de la
Selasphorus platycercus a opciones de recompensa constantes y
variables, en las dos fases experimentales (entrenamiento y prueba).

de Hylocharis leucotis 'y
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Salvo que se indique lo contrario, los resultados se
expresan como media = 1 EE.

Resultados

No registramos diferencias significativas entre sexos en
ninguna de las especies (x°=0.304, gl=1, P<0.05). Por lo
tanto, a partir de este punto, los datos se presentan
uniendo la informacion de machos y hembras por
especie. Alternativamente, debido a que probamos mas
hembras que machos, corrimos el anélisis considerando
sOlo los datos de las hembras, obteniendo practicamente
los mismos resultados (ver abajo). Por ello el ANDEVA
considerando s6lo hembras no se presenta aqui.
Registramos diferencias significativas entre tipo de
recompensa y en la interaccion especie X recompensa
(Cuadro 1, Figura 3). Las flores con recompensa
constante fueron visitadas significativamente méas que las
de recompensa variable (13.95 + 1.09 visitas vs. 4.05 +

0.64 visitas).
Selasporus platycercus realizé un ndmero
significativamente mayor de visitas a flores que

representaron recompensa constante que a flores que
representaron recompensa variable (Figura 3). Esta
situacion no ocurrio con H. leucotis, pues no presento
diferencias entre los dos tipos de recompensa (Cuadro 1,
Figura 3).

No registramos ningin efecto significativo de Ila
experiencia previa en la eleccién de las recompensas
(Cuadro 1). Ninguna otra relacion probada fue
significativa (Cuadro 1). Los colibries de ambas especies
no dejaron de visitar, al menos una vez durante cada
turno, las flores que representaron recompensa constante y
variable en las fases con y sin experiencia.

tendencia de pruebas

Factor | Devianza ¥? P
Especies 0.0663 0.07 0.797
Experiencia 0.2771 0.28  0.599
Recompensa 20.3300 20.33 <0.001
Especies*Experiencia 0.1348 0.13 0.714
Especies*Recompensa 8.2100 8.21  0.004
Experiencia*Recompensa 0.0864 0.09 0.769
Especies*Experiencia*Recompensa 0.3558 0.36  0.551
Residual 31.753
Total 61.2100
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Recompensa Constante

Sin Exp. Exp.

Selasporus platycercus

Sin Exp.

Exp.

# Recompensa Variable

Hylocharis leucotis

Figura 3. Namero de visitas de dos especies de colibries (Hylocharis leucotis y Selasphorus platycercus), con diferente nivel de
experiencia (sin y con), a flores artificiales con dos tipos de recompensa (constante y variable). En las gréaficas, se muestra

el valor de la media + 1 EE.

Discusion

Los resultados que obtuvimos en el presente estudio nos
permiten concluir que las especies puestas a prueba: (1)
tienen distinta sensibilidad al riesgo y (2) que ninguna de
ellas presenté un efecto de los 10 min de experiencia
previa. Posibles explicaciones e implicaciones de estos
resultados son detalladas a continuacion.

Distinta sensibilidad

Las especies que pusimos a prueba en este estudio tienen
distinta sensibilidad al riesgo. Selasphorus platycercus
visito mas las flores que presentaron recompensa
constante, lo que sugiere que esta especie es aversiva al
riesgo; H. leucotis no visito mas alguno de los
tratamientos, lo que permite suponer que es indiferente al
riesgo. Esto sugiere que la sensibilidad al riesgo mostrada
por las especies evaluadas podria depender de alguna o
algunas circunstancias (e. g., ecologicas, cognitivas) que
enfrenta cada una. La pregunta entonces es ¢;qué
circunstancias podrian causar esta diferencia?

Una posible explicacion a las conductas de
indiferencia y aversion al riesgo presentadas por H.
leucotis y S. platycercus puede darse a través de la teoria de
la neofobia (i. e., evitar lo novedoso) y la neofilia (i. e.,
procurar lo nuevo). Esta teoria sugiere que hay
especies que investigan los objetos o las recompensas (en
este caso las fuentes de alimento) mas rapido que otras
especies (Van Oers et al. 2004, Mettke-Hofmann et al.
2005a, 2005b, Mettke-Hofmann y Greenberg 2005). Esta
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teoria sélo se ha aplicado para explicar diferencias entre
especies de aves residentes y migratorias, pues se ha
observado que las residentes muestran ser neofilicas y las
migratorias neofdébicas (Mettke-Hofmann et al. 2005a,
2005b, Mettke-Hofmann y Greenberg 2005). Esto no
aplica a las especies que estudiamos en nuestro trabajo,

pues en cuanto a estatus migratorio ambas son
semejantes ya que tienen poblaciones residentes y
migratorias en la zona. Ademas, con las técnicas

existentes a la fecha es muy dificil determinar qué estatus
tiene cada individuo capturado. En el futuro, seria
interesante explorar la posibilidad de wusar isotopos
estables (Hobson et al. 2004) para determinar esto en
cada individuo y relacionarlo con su sensibilidad al
riesgo. Otras diferencias ecoldgicas entre ambas especies
podrian explicar las diferencias en su sensibilidad. Ahora
sabemos que ambas especies son ecolégicamente
similares en la zona en cuanto a las plantas visitadas y
establecimiento de territorios (Lara 2006); sin embargo,
recientemente ha aparecido evidencia que sugiere
diferencias entre ambas especies en cuanto a la
dominancia que tienen sobre otras especies de colibries
qgue invaden sus territorios (CL datos no pub.).
Posiblemente, estas diferencias en dominancia podrian
explicar la discrepancia en su sensibilidad, pues podrian
estar evaluando de manera diferente la variacion de los
recursos en los parches. Mas estudios a este respecto son
requeridos en el futuro.
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Otro factor que podria influenciar el tipo de
sensibilidad al riesgo que presenta cada especie de colibri es
la energia corporal con la que llegan sus individuos al
momento de ser puestos a prueba (Bateson y Kacelnik
1998). Se ha reportado que un colibri puede tener energia
presupuestada negativa (i. e., no ha consumido suficiente
energia y de continuar asi podria morir) o positiva (i. e., ha
consumido y su vida no este en peligro por falta de
energia; Bateson y Kacelnik 1998). Considerando que en
una comunidad de colibries hay especies dominantes y
dominadas (Johnsgard 1997), el acceso diferencial a los
recursos puede determinar que una especie tenga mas
cominmente energia presupuestada negativa que otra.
Estudios piloto que hemos realizado posteriormente con
colibries (LGR datos no publicados) nos indican que el
tipo de sensibilidad al riesgo que presenta un individuo
cambia dependiendo de la energia presupuestada con la
que cuenta. En nuestro estudio no evaluamos que
categoria de energia presupuestada (negativa o positiva)
tenian los colibries probados, ni cada especie. Este es un
factor que seria conveniente considerar en estudios
futuros.

El sexo es otra variable que podria condicionar

el tipo de sensibilidad al riesgo que detectamos por
especie. En muchas especies de colibries se ha
encontrado que los machos establecen territorios de
forrajeo donde tienen acceso a recursos constantes de
energia, y que las hembras no siempre pueden acceder
libremente a estos recursos debido a la territorialidad de
los machos (Johnsgard 1997). Esto podria condicionar
que las hembras presentaran, mas comuinmente que los
machos, una energia presupuestada negativa. Esto a su
vez podria determinar una respuesta de sensibilidad al
riesgo distinta entre sexos. En nuestro caso, la mayoria de
los individuos que probamos en campo fueron hembras (9
de 10 individuos en H. leucotis y 8 de 10 individuos en S.
platycercus). Si existe una diferencia entre sexos en la
obtencion del recurso energético y esto afecta Ila
sensibilidad al riesgo que presentan machos y hembras,
nuestros resultados sdlo podrian ser aplicados a las
hembras. Si es el caso, entonces nosotros hemos
detectado que existen diferencias entre las hembras de
ambas especies en cuanto al tipo de sensibilidad al riesgo
que presentan . Ahora bien, nuestros analisis estadisticos
indican que los valores de visitas de los machos a los
distintos tratamientos no difieren significativamente de
los de las hembras. Estudios con tamafios de muestra
mayores para cada sexo, realizados en diferentes épocas (e.
g., cortejo y no cortejo), podrian ayudar a determinar si
existe diferencia entre sexos en cuanto a sensibilidad al
riesgo dependiendo del momento fenolégico que viven
los individuos de las especies analizadas.

Considerando lo anterior, la siguiente pregunta es ¢a
qué nivel se encuentran las diferencias entre especies?
Tal vez a nivel de las habilidades cognitivas y
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de mecanismos de toma de decisiones. Esto ha sido
documentado en otras especies, tal es el caso de Junco
hyemalis (Keiser et al. 2005), Sylvia borin, S.
melanocephala momus (Mettke-Hofmann y Gwinner
2003, Mettke-Hofmann et al. 2005a) y psitacidos
(Mettke-Hofmann et al. 2005b), con resultados que
sugieren que hay especies que muestran tener mejor
memoria que otras, algo que se relaciona con diferencias a
nivel del hipocampo (Mettke-Hofmann y Gwinner
2003). Algunos autores han sugerido que las diferencias
encontradas a este respecto pueden ser entendidas como
adaptaciones a “estilos de vida” o condiciones ecologicas
particulares en las cuales las especies se desarrollan
(Keiser et al. 2005, Koolhaas et al.1999, Mettke-
Hofmann y Gwinner 2004, Mettke- Hofmann vy
Greenberg 2005, Mettke-Hofmann et al. 2009).

El comportamiento de indiferencia de H. leucotis
registrado en este estudio concuerda con resultados
previos para la especie (Gémez 2008). Esta conducta
indiferente  ante  situaciones que implican cierta
incertidumbre (como presencia 0 no de comida,
familiaridad o no de un ambiente) ha sido explicada
también en el contexto de la neofobia y neofilia. En el
primer caso los organismos visitan mas tardiamente y por
menos tiempo un recurso nuevo, mientras que en el
segundo caso lo hacen méas rdpido y por mas tiempo.
Mettke-Hofmann y Gwinner (2004) sefialan que cuando
un individuo investiga un nuevo sitio, este individuo
podria, potencialmente, encontrar un territorio nuevo y
por lo tanto, necesitar informacion detallada de la
situacion actual de dicho territorio. Bajo esta ldgica,
podriamos sugerir que H. leucotis prueba de forma
indiferente los arreglos constantes y variables con la
finalidad de obtener la mayor cantidad de informacion de
su entorno.

Por su parte S. platycercus mostr6 aversiéon al riesgo.
Este tipo de conducta poco arriesgada ha sido
encontrada consistentemente en otras especies (Aborn y
Moore 1997, Mettke-Hofmann y Gwinner 2003, Mettke-
Hofmann y Greenberg 2005). Se han planteado hipdtesis
acerca de que las especies que presentan este tipo de
conducta no exploran el ambiente al que son enfrentadas
maés de lo debidamente necesario; es decir, no tomaran el
riesgo de buscar otra opcion cuando finalmente eligen y
localizan un recurso. Estas especies muestran una
conducta pasiva ante un estimulo nuevo o variable
(Mettke-Hofmann et al. 2005a, 2005b). Segin nuestros
resultados este parece ser el caso de S. platycercus.

No efecto de la experiencia

Las especies que pusimos a prueba no mostraron una
modificacién en su sensibilidad al riesgo después de
tener 10 min de experiencia previa con las recompensas.
Es posible que 10 min de muestreo mas 5 min de
descanso no sean suficientes para que un colibri cambie
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sus preferencias base. En otros estudios, donde se ha
encontrado un efecto de la experiencia, los animales han
sido expuestos a las recompensas por mas de dos dias (e. g.,
Bacon et al. 2010). Desafortunadamente, aln no se
conocen los procesos que determinan el tiempo que lleva
adquirir ~ un conocimiento, ni los procesos que
condicionan cuando se reemplaza la informacion vieja
por una nueva (Doherty y Cowie 1994, Biernaskie et al.
2002, Bacon et al. 2010, 2011).
Aunque otros estudios han mostrado evidencia del efecto
de la experiencia previa en la sensibilidad al riesgo de los
organismos durante su forrajeo (en Sturnus vulgaris, Cuthill
et al. 1990; Serinus canaria, Doherty y Cowie 1994; Apis
mellifera, Gil et al. 2007; Selasphorus rufus, Bacon et al.
2010), nuestros resultados no apoyan esaconclusion. La
diferencia en  periodo de reconocimiento
del recurso probablemente explique el comportamiento
de las especies que estudiamos, que no mostraron
diferencias en el ndmero de sus  visitas
independientemente de si tuvieron 0 no experiencia. Esta
falta de diferencia probablemente se deba a que los
colibries requieren més tiempo de experiencia (>10 min)
para recordar el tipo de recompensas a las que son
enfrentados, es decir, para interiorizar/modificar sus
preferencias (Durisko et al. 2010, Bacon et al. 2011).
Ahora bien, las especies que evaluamos parecen estar
adquiriendo experiencia o tal vez, verificando la que ya
tienen. En este estudio, observamos que tanto H.
leucotis como S.  platycercus re-muestreaban
constantemente la flores que tenian a la vista. A través de

este muestreo  continuo  tal vez  verificaban
sisteméaticamente la informacién de su ambiente, pues
realizaban pruebas persistentes a todas las flores

(constantes o variables), aunque en menor cantidad a
algunas de ellas. Esto también sugiere que los colibries
pueden obtener la informacién de su entorno en un
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tiempo corto y que esta informacién es corroborada
constantemente (Pérez et al. 2012). Esta verificacién de
la variacion ambiental se podria explicar por el alto grado
de variacion que enfrentan en condiciones naturales con
respecto a sus sitios de forrajeo y las recompensas que
encuentran en ellos (Aborn y Moore 1997, Bateson y
Kacelnik 1998, Bateson 2002, Ortiz-Pulido y Vargas-
Licona 2008). En futuros estudios seria interesante
investigar la posibilidad de que la experiencia previa de
los colibries se vea influida por su capacidad para obtener
informacion ambiental que verifican constantemente.

En sintesis, en nuestro estudio encontramos que

H. leucotis se comportdé como indiferente al riesgo
mientras que S. platycercus presentdé una conducta
aversiva. Aun cuando no tenemos evidencia dura,
creemos que estos comportamientos pueden explicarse
aplicando la teoria de la neofobia y la neofilia, donde el
comportamiento de cada especie se veria influido por
circunstancias particulares que enfrenta (e. g., ecoldgicas,
cognitivas). Por otra parte, registramos que una
experiencia de 10 min no afectdé significativamente la
seleccion de la recompensa, sugiriendo que en estas
especies de colibries este tiempo de experiencia no fue
suficiente para modificar su sensibilidad al riesgo.
Creemos que en el futuro es conveniente explorar la
sensibilidad al riesgo contextualizada en el marco de las
ideas de neofilia y neofobia.
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CAPITULO IV

Efecto de las hormonas esteroides en la sensibilidad al riesgo del

colibri oreji-blanco (Hylocharis leucotis)
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Resumen

La sensibilidad al riesgo es la capacidad de responder conductualmente ante la variabilidad
de los recursos disponibles. A pesar de que existe evidencia que indica que el
comportamiento en aves se ve afectado por hormonas esteroides, como testosterona,
estradiol y corticosterona, en los protocolos experimentales que prueban sensibilidad al
riesgo no se ha considerado su posible efecto. El objetivo de este capitulo fue evaluar si la
concentracion de estas hormonas en heces fecales esta relacionado con las respuestas
conductuales del colibri Hylocharis leucotis. Los resultados mostraron que en los
individuos aversivos no hay una relacion entre su actividad (medida como el nimero de
visitas a las recompensas constantes) y los niveles de E2, CORT y T. Por otro lado, para los
individuos propensos, tampoco no hubo una relacién entre el nimero de visitasy el E2 y la
CORT. Sin embargo, se encontré que los machos propensos al riesgo que se comportaron
como propensos al riesgo presentaron niveles mas elevados de testosterona que los
individuos no propensos al riesgo. Estos resultados indican que las hormonas parecen estar

determinando parte de la sensibilidad al riesgo en Hylocharis leucotis.
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Introduccion

Durante el forrajeo algunos animales muestran preferencia por fuentes de alimento que
difieren en la varianza pero ofrecen la misma tasa promedio de ganancia (Bateson &
Kacelnik 1998, Bateson 2002b). Esta capacidad de los individuos por elegir distintas
fuentes de alimento de acuerdo a su varianza es un fendmeno conductual conocido como
sensibilidad al riesgo (Caraco 1981, Bateson 2002b). Como ya he mencionado en capitulos
previos, la literatura experimental indica que la direccidon de las preferencias en sensibilidad
al riesgo puede verse afectada por factores como la calidad o tiempo en obtener una
recompensa y las necesidades energéticas del forrajeador (Kacelnik & Bateson 1996, Hurly
& Oseen 1999, Bateson 2002a, Hurly 2003). Sin embargo, estos enfoques han ignorado
factores que podrian afectar el proceso motivacional de los animales como el nivel de
hormonas esteroides en los individuos analizados.

Una hormona es una sustancia quimica secretada por una célula o un grupo de
células que ejerce efectos fisioldgicos sobre otras células del organismo. Desde el punto de
vista quimico, las hormonas esteroides son derivadas del colesterol y son sintetizadas en el
reticulo endoplasmico liso de las células endocrinas. Se clasifican en glucocorticoides (e.g.
corticosterona), mineralocorticoides (e.g. aldosterona) y esteroides sexuales (e.g.
testosterona, estradiol).

En los machos la testosterona es el androgeno principal, el cual mantiene la
espermatogénesis, el crecimiento y la funcion de los drganos sexuales, provoca el
desarrollo de los caracteres sexuales secundarios y modula las conductas especificas de
cada especie que se relacionan con la reproduccion, la agresion, el cortejo y la copula

(Kleiman et al. 1996).
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Hormonas como el estradiol y la progesterona regulan la conducta sexual de las
hembras, la primera es responsable de todas las conductas de cortejo y copula (Peretz,
1968); la corticosterona (CORT) se encuentra comUnmente asociada a la respuesta
fisiologica ante el estrés y se ha demostrado que participa en mdultiples funciones del
organismo (Brousset et al. 2005). Es el glucocorticoide predominante en las aves, y es
importante en la respuesta a la escasez de energia (Wingfield et al. 1990, 1994).

La mayoria de las hormonas esteroides se metabolizan en el higado y en los rifiones,
y sus metabolitos son transportados en el torrente sanguineo para posteriormente ser
eliminados en orina y bilis (Siiteri 1981). La bilis se conjuga en el higado, es almacenada
en la vesicula biliar y luego pasa por el duodeno hasta llegar al yeyuno, en donde se
absorben los nutrientes del quimo alimenticio y va al colon para ser expulsado del
organismo. De esta forma los metabolitos de las hormonas esteroides estan contenidos en el
excremento.

Se ha comprobado que las hormonas esteroides como la testosterona (T), el estradiol
(E2) y la corticosterona (CORT), afectan los patrones de comportamiento en las aves
(Wingfield 1984, Chandler et al. 1994, Lynn et al. 2000). Por ejemplo, la testosterona
(machos) y el estradiol (hembras) aumentan la actividad y la persistencia territorial
(Wingfield et al. 1990, Elekonich & Wingfield 2000), mientras que la corticosterona
(ambos sexos) se ha relacionado con el tiempo de forrajeo (Kitaysky et al. 2001) y la tasa
de consumo de alimentos (Angelier et al. 2008). Por ejemplo, Chandler et al. (1994)
evaluaron el efecto de la testosterona en machos de la especie Junco phaeonotus, durante el
periodo de incubacion y de alimentacion de pichones. Ellos encontraron que los machos
con implantes de testosterona (machos T) mostraron rangos territoriales 200% mas grandes

que los machos control (machos C). Ademas, los machos T redujeron la intrusion de otros
Ixi
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machos a sus territorios. Conductas que no ocurrieron en machos C. Por su parte,
Elektronich y Winfield (2000) evaluaron en hembras del gorrion Melospiza melodia los
niveles circulantes de testosterona, dihidrotestosterona, estradiol, progesterona y
corticosterona entre hembras que experimentaron intrusion territorial o no. Los niveles de
androgenos circulantes fueron significativamente mayores en las hembras control que en
las que experimentaron una intrusion territorial simulada. No hubo diferencias
significativas en ninguna de las otras hormonas medidas. Ellos concluyeron que las
agresiones entre las hembras parecen tener una base similar al comportamiento de agresion
entre machos. Finalmente, Kitaysky et al. (2001) evaluaron si padres y polluelos de la
gaviota Rissa tridactyla responden a la escasez de alimentos mediante el aumento de los
niveles circulantes de corticosterona. Los resultados mostraron que en esta especie al
aumentar el nivel circulante de corticosterona, los polluelos rogaban con més frecuencia y
los padres aumentan el tiempo asignado a la alimentacion de los polluelos. Por lo tanto,
ellos sugirieron que la corticosterona podria ser el vinculo entre la condicion fisioldgica y
las interacciones de comportamiento entre los adultos y sus crias.

Por todo lo anterior, es factible concluir que algunas hormonas esteroides estan
directamente relacionadas con el comportamiento de alimentacion en aves y que una
variacion en los niveles que presenta un organismo forrajeando podria modificar las
preferencias expresadas por el mismo en un contexto de sensibilidad al riesgo. Bajo este
escenario, se puede predecir que las aves con preferencia por recompensa constante
mostraran bajos niveles de testosterona, estradiol y corticosterona. Por el contrario, aquellos
individuos capaces de asumir el riesgo de moverse a sitios con recompensas inciertas,
deben mostrar niveles mas altos de estas hormonas esteroides. A pesar de la l6gica de este

pensamiento, estas predicciones aun no han sido probadas en campo con colibries.
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Los colibries son candidatos ideales para poner a prueba las predicciones
mencionadas. Esto es debido a varios aspectos de su ecologia y fisiologia. Por ejemplo, en
estas aves la ingesta de alimentos proviene principalmente de néctar contenido en flores, un
recurso de distribucion irregular y de calidad variable (Gass et al. 1976). Ademas, debido a
que el néctar se oculta dentro de la flor, es imposible para un ave determinar cuanto néctar
estara disponible antes de visitar la flor, haciendo asi al néctar un alimento riesgoso
(Biernaskie et al. 2002). Ademas, los colibries presentan el gasto energético méas elevado de
todos los animales de sangre caliente (Chai 1998). Debido a ello estas aves estan casi
siempre al borde de la inanicién, por lo que necesitan ingerir mucho néctar cada dia (Lotz
et al. 2003). Debido a ello los colibries deben reaccionar a la distribucién espacial y a la
variabilidad del néctar en el ambiente (Pyke 1978, 1991, Real & Caraco 1986). Por todo
ello los colibries son valiosos para el estudio de la regulacion hormonal.

La principal desventaja de este grupo aviar para los estudios endécrinos es su
pequefio tamafio corporal. Esto es porque los estudios enddcrinos tipicamente se llevan a
cabo mediante la medicion de las concentraciones de hormonas en el plasma sanguineo.
Debido a ello las pequefias muestras que se pueden obtener a partir de colibries son mucho
menores que las requeridas para la mayoria de los analisis hormonales. Incluso la misma
toma de muestra sanguinea, por efecto de estrés, aumenta las concentraciones de hormonas,
como la corticosterona (Hiebert et al. 2002), lo que dificulta ain més la medicion.

Por el interés de hacer uso del modelo de colibri para los estudios que implican el
papel hormonal en su comportamiento, se han desarrollado métodos no invasivos por los
cuales la corticosterona y otras hormonas se pueden medir (Hiebert et al. 2002). Uno de
estos métodos es la recoleccion de los productos de desecho (orina y heces). Este método es

factible de usar en colibries porque al alimentarse principalmente de una solucion diluida
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de azucares simples (néctar) (Kleiman et al. 1996, Villafafie 2002) consumen un exceso de
agua (Hiebert et al. 2002). En consecuencia, los colibries orinan frecuentemente en
volimenes relativamente grandes para su tamafio corporal. Estos productos de desecho,
ademas de agua, contienen hormonas (y/o sus metabolitos) en concentraciones que reflejan
su presencia en el plasma (Hiebert et al. 2002). Ahora bien, hay que considerar que en los
productos de desecho la aparicién de las hormonas se retrasa con respecto a su aparicion en
el plasma sanguineo. Debido a ello los picos de las concentraciones de hormonas tienden a
durar mas, aunque tienen una menor amplitud que en el plasma (Hiebert et al. 2002).
Afortunadamente existen estudios que muestran que la concentracion de hormonas se
puede medir en el liquido cloacal (CF) de colibries y que esta concentracion es
biol6gicamente significativa (Hiebert et al. 2002).

En este estudio se realiz6 un experimento de sensibilidad al riesgo usando al colibri
oreji-blanco (Hylocharis leucotis). En dicho experimento se probd si los individuos
propensos al riesgo mostraban niveles mas altos de testosterona, estradiol y corticosterona
que los individuos con aversion al riesgo.

En nuestro conocimiento, este es el primer estudio experimental que intenta vincular
el posible papel de las hormonas esteroides en las preferencias expresadas por los
individuos en los estudios de sensibilidad de riesgo. Se consider6 como modelo biologico a
H. leucotis pues es una especie abundante en el Parque Nacional La Malinche (PNLM) y es

un colibri territorial (Lara 2006).
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Objetivo
Evaluar la relacion entre la propension al riesgo de la especie H. leucotis y los niveles de

testosterona, estradiol y corticosterona.

Hipétesis
Los individuos propensos al riesgo (preferencia por las recompensas variables) mostraran
niveles mas elevados de testosterona, estradiol y corticosterona que los individuos

aversivos al riesgo (que prefieren recompensas constantes).

Materiales y métodos

Sitio de estudio
De febrero a junio del 2012 se estudiaron individuos de la especie H. leucotis, en el PNLM,
Tlaxcala, México (19°14" N, 98°58' W; 3000 msnm). H. leucotis es residente en el sitio y
durante estas fechas no se encuentra en reproduccion. En la zona machos y hembras
forrajean durante todo el afio en una amplia gama de plantas polinizadas por colibries (Lara
2006; Lara-Rodriguez et al. 2012). Los machos presentan conducta territorial en flores de
B. ternifolia (Rubiaceae), P. roseus (Plantaginaceae) y S. elegans (Lamiaceae). Las
hembras suelen establecer rutas de forrajeo regulares para visitar diferentes recursos
florales (Lara 2006).

Un total de 40 colibries adultos (20 machos y 20 hembras) fueron capturados con
redes de niebla. Después de la captura las aves se pesaron con una balanza digital (precision
de + 0.01 g; Acculab V-200, Edwegood, E.U.A.) y se alojaron individualmente en jaulas de

campo desarmables construidas de tubos de PVC (policloruro de vinilo) y cubiertas de
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malla tipo tul (51 x 51 x 51 cm), que contuvieron una percha central y que permitieron la
colecta de materia fecal y residuos de orina donde se midi6 concentracién de hormonas (ver
abajo).

Las jaulas se colocaron en un laboratorio en la Estacion Cientifica La Malinche,
bajo condiciones de temperatura (12°C promedio) y luz ambiental (12h). Los colibries que
mostraron signos de estrés, como revoloteos constantes en las paredes de las jaulas y que no
se percharon, fueron liberados y no se tomaron en cuenta para los experimentos. Los
colibries que se percharon en las jaulas, continuaron con el protocolo experimental. Para
este experimento, se liberaron 5 colibries y se efectud el protocolo experimental con 40
individuos. De éstos, las muestras de excretas fueron adecuadas para el anélisis sélo de 26
ejemplares (18 machos y 8 hembras).

Estandarizamos el presupuesto energético en los colibries cautivos mediante el
control de la calidad de alimento puesto a su disposicion. Asi, los colibries recibieron una
solucion de sacarosa al 20%, suplementada con minerales y vitaminas, proteinas (0.71 g en
50 ml de solucién) (ProMod ®, Abbott) y 5 g de nitrégeno aforado a 1000 ml. La dieta fue
ofrecida durante un periodo de 24 h 'y el consumo fue ad libitum (sensu Lopez-Calleja et al.
2003).

En cada jaula individual un colibri se alimentd de cuatro arreglos verticales
colocados en cada esquina de la jaula. Las flores artificiales se fabricaron a partir de puntas
de micropipetas de 45 mm de longitud y 200 pl de capacidad. Debido a que en el PNLM
esta especie de colibri utiliza principalmente flores rojas, se colocaron en la abertura
superior de las micropipetas pétalos de plastico de color rojo. Cada uno de los cuatro
arreglos florales verticales consistio de tres flores artificiales, cada una separada entre si por

3 cm. Estas flores fueron montadas en postes de madera de 30 cm de longitud.
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Control hormonal

La cuantificacion de hormonas esteroides sexuales se realiz6 a través de pruebas de
inmunoanélisis de radioinmunoensayo (RIA). Con este analisis la concentracién hormonal
de un ave puede ser cuantificada en 2 tipos de muestra: sangre y residuos. El anélisis
sanguineo es altamente invasivo y conlleva mdltiples variables que afectan el resultado
final, ya que se podria alterar la concentracion basal de la corticosterona, al manipular al
ave para obtener la muestra (Hiebert et al. 2000). Esta medida no seria util debido al
estimulo estresor. Exponer constantemente al animal a una situacion de estrés provoca que
se habitle a dicho estimulo por lo que hay una atrofia en la magnitud y tiempo de respuesta
del eje hipotalamo-hipofisis-gonada (Villafafie 2002), lo que afectaria la medicion de las
hormonas. Por lo tanto, se decidi6 usar la medicion de hormonas sélo en residuos.

La muestra de residuos es facil de obtener en el caso de animales en cautiverio, pero
el principal problema es que la cantidad de residuos (liquido cloacal, en este caso) durante
el dia no es constante y la concentracion de cualquier soluto se modifica a partir de la
cantidad de agua filtrada por los rifiones del animal (Hiebert et al. 2000). A pesar de ello en
este estudio se decidié usar el andlisis de residuos porque en los productos de desecho los
picos de concentracion tienden a durar méas que en el plasma (Hiebert et al. 2000).

Para hacer los analisis de concentracion de hormonas los residuos acumulados de
tres horas de cada colibri fueron colectados antes de los experimentos conductuales (ver
abajo). Para ello se us6 una micropipeta y se congelaron los residuos a -30°C hasta el
analisis de laboratorio. En el liquido cloacal se determino la concentracion de testosterona,
estradiol y corticosterona. Para ello la muestra se descongeld, se agitdé durante 20 min y se

centrifugé durante 20 min a 10 000 revoluciones min™.
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En la mayoria de los casos se utilizé una dilucion de 1:16 para corticosteronay 1:1
para testosterona y estradiol (dilucion de buffer con pH fisioldgico). Después, para cada
hormona, se colocaron 100 ul de la dilucion en tubos de radioinmunoensayo y se afiadieron
100 pl de anti-testosterona (ICN 07-189016) y anti-estradiol (ICN 07-138016) y 100 pl de
anticuerpo de anti-corticosterona (Sigma C-8784). Finalmente, se incorporaron 50 ul de
testosterona tritiada (1,2,6,7-*H(N) Perkin Elmer, Boston, MA), 50 ul de estradiol tritiado
(1,2,6,7-*H(N) Perkin Elmer, Boston, MA) y 50 pl de corticosterona tritiada (1,2,6,7-*H(N)
Perkin Elmer, Boston, MA). Las muestras se incubaron por 20 hr a 4°C, separando los
esteroides no unidos con carbén activado. Se midio6 la radiactividad con un contador de
centelleo (Beckmann Instrumentos LS-6500).

Para cada hormona se efectuaron RIAs. Este método se validd para colibries de la
especie H. leucotis mediante el analisis de la recuperacion de T exdgena y CORT en
relacion a muestras de campo mediante la adicion de T exdgena, y CORT a un conjunto de
muestras control. La tasa de recuperacion para T fue de 83.4% y para Cort de 89 %. Los
resultados mostraron que el ensayo es aplicable a las muestras de H. leucotis porque: (1) los
extractos fecales en relacion a la T y la curva estandar de CORT mostraron pendientes
similares (testosterona; F3, 12 = 0.493: p = 0.345; CORT,; F3, 12 = 0.383, p = 0.453) y (2)
el éxito de la recuperacion de T exogena y CORT fue adecuado. Las muestras se midieron
en tres ensayos separados con coeficientes de variacion de 3.69% y 4.75% en T, y de 4.92%
y 2.28% en CORT. Todos los analisis de laboratorio se llevaron a cabo en el Departamento
de Fisiologia y Neurociencias del Centro de Investigaciones y Estudios Avanzados del

Instituto Politécnico Nacional campus Zacatenco, México Distrito Federal.
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Experimentos conductuales

Para evaluar la sensibilidad al riesgo el experimento consisti6 en probar a los
colibries de manera individual enfrentdndolos simultaneamente a cuatro arreglos florales
que difirieron en la concentracion de azucar contenida en sus flores. Todos los ensayos
descritos a continuacion se realizaron entre 0800-1500 h.

Cada colibri se sometié a una etapa de preparacién de 10 minutos donde cada
arreglo tenia una variacion particular de concentracion de azucar. El llenado de los arreglos
se baso en la variacion de azucar floral reportada para el sitio de estudio, la cual fluctda
alrededor de 20% de concentracion por flor (Lara 2006, Cap. I). La solucion de azUcar
(néctar artificial) de los cuatro arreglos florales contenia el mismo volumen (200 pl por
flor, regulado con una micropipeta ajustable Eppendorf AG, Tuvdotcom, 1000ul) pero
difirid en la concentracion de azucar de la siguiente manera: (1) dos arreglos constantes con
todas sus flores llenas de solucién de sacarosa al 10%, y (2) dos arreglos variables, cada
uno con dos flores llenas de agua (0% de azucar) y una flor al 30% de concentracién de
néctar. Al final de esta etapa se llenaron de nuevo las flores con la solucién de azdcar.

Para ello el colibri fue sacado de la jaula experimental y se traslad6 a otra jaula que
no contuvo arreglos durante 5 minutos. Durante este periodo los arreglos fueron rellenados
a su volumen inicial. Entonces se regreso al ave a la jaula experimental y se realizo otra
etapa de observacion de 10 minutos. Para evaluar la sensibilidad al riesgo, observamos el
numero de visitas por arreglo de cada individuo de colibri y la latencia para aceptar una
determinada opcidn. La latencia es el tiempo que pasa desde que es presentado un estimulo
hasta que aparece la respuesta (Francisco et al. 2003). En este experimento, se considero la

latencia como el tiempo transcurrido a partir de que un colibri es introducido a una jaula de
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experimentacion hasta la primera visita a un arreglo. Esto, con el fin de evaluar si la
velocidad de las respuestas de los colibries tiene una relacion con el nivel hormonal de los
mismos.

Todas las flores de todos los arreglos tuvieron néctar remanente al final de las dos
etapas, lo que indica que las visitas repetidas de los colibries a una flor especifica no se
vieron influenciadas por el agotamiento del néctar en algin arreglo. Después del
experimento conductual, los individuos fueron marcados con un corte en la cola, en la 5ta
rectriz (para evitar recapturas), y fueron liberados. Del total de individuos sometidos al
protocolo experimental, Unicamente se obtuvieron niveles hormonales adecuados para ser
evaluados de 18 machos y 8 hembras de la especie de estudio, para continuar con el

analisis.

Andlisis estadisticos
Para evaluar si el estado fisiologico de los colibries de la especie H. leucotis influye en las
preferencias de forrajeo a recompensas de néctar constantes o variables, se efectuaron
analisis de correlacion entre los niveles de T (machos), E2 (hembras) y CORT (ambos
sexos) y el nimero de las visitas a las flores con recompensas constantes y variables.
Posteriormente, para las correlaciones significativas (en esta caso, los niveles de T)
se realizaron pruebas de t de student para demostrar la diferencia estadistica entre los
valores de testosterona de los dos grupos, los sujetos aversivos al riesgo (preferencia por las
recompensas constantes) y los sujetos propensos al riesgo. Todos los datos fueron

analizados con el programa JMP (S.A.S. Institute & Publishing 2009).
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Todos los conjuntos de datos fueron transformados logaritmicamente para normalizar la
varianza y cumplir los supuestos de normalidad del analisis de correlacion, de acuerdo a
Sokal y Rohlf (1969). Las pruebas utilizadas para evaluar normalidad, fueron pruebas de
Shapiro-Wilk (Testosterona, W= 0.97, p= 0.8469; Corticosterona, W=0.92, p=0.8576) y
una prueba de Spearman para el estradiol, pues no cumpli6 con los supuestos paramétricos
(visitas a recompensa constante-estradiol r=0.03, p=0.93 y visitas a recompensa variable-
estradiol r=0.10, p=0.81).

Por ultimo, se analizd el poder estadistico (post hoc) para cada correlacion utilizando el
programa G*Power (Faul et al. 2007). A medida que el poder de una prueba estadistica
aumenta, la probabilidad de un error tipo Il disminuye, lo que nos permite evaluar si los
resultados son estadisticamente robustos, independientemente de nuestro tamafio de la

muestra. Se utiliz6 un valor de potencia minima de 0.80 de acuerdo a Park (2008).

Resultados
No se encontré una correlacion significativa entre el E2 y el nimero total de visitas a las
recompensas constantes (r=0.08, P =0.87, poder estadistico=0.05, n=8 hembras) y a las
recompensas variables (r=0.41, P=0.41, poder estadistico=0.13, n=8 hembras; Figura 1). El
mismo patrén fue encontrado para la CORT (recompensa constante r=0.02, P =0.91, poder
estadistico=0.05; recompensa variable: r=0.001, P =0.33, poder estadistico=0.13, n=18
machos, 8 hembras; Figura 2).

La correlacion entre la T y el nimero de visitas a recompensas constantes,
nuevamente, fue no significativa (r=0.20, P=0.93, poder estadistico=0.05, n=18 machos).
Sin embargo, se encontrd una correlacion positiva entre la testosterona y los individuos que
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visitaron mé&s los arreglos variables (r=0.64, P =0.007, poder estadistico=0.80, n=18
machos; Figura 3).

La prueba t de Student mostré (t=13.76, P= 0.002; Figura 4) que los machos
propensos al riesgo (aquellos que visitaron mas los arreglos variables dentro de su periodo
de forrajeo experimental) presentaron significativamente niveles mas elevados de T que los
machos que dentro de su periodo de experimentacion fueron aversivos al riesgo, es decir,
que visitaron mas las recompensas constantes.

La figura 5 muestra la latencia promedio en visitar un arreglo. La latencia para
visitar una flor, fue méas corta en los individuos que visitaron mas los arreglos variables
(t=3.148, P=0.004). Es decir, dichos individuos no solo visitan las recompensas inciertas,

sino que lo hacen en un periodo més corto de tiempo.
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Figura 1. Correlacion entre los valores de estradiol (log) y el nimero total de visitas (log)
efectuadas por las hembras de H. leucotis a los arreglos florales con (a) recompensas

constantes y (b) recompensas variables.
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Figura 2. Correlacion entre los valores de corticosterona (log) y el nimero total de visitas

(log) efectuadas por ambos sexos de H. leucotis a los arreglos florales con (a) recompensas

constantes y (b) recompensas variables.
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Figura 3. Correlacion entre los valores de testosterona (log) y el nimero total de visitas

efectuadas por los machos de

constantes y (b) recompensas
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H. leucotis a los arreglos florales con (a) recompensas

variables.
Aversivo al riesgo Propenso al riesgo
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Figura 4. Valores de testosterona (media £ SE) para los sujetos aversivos al riesgo

(preferencia por las recompensas constantes) y por los sujetos propensos al riesgo

(preferencia por las recompensas variables). *P< 0.05.
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Aversivo al riesgo Propenso al riesgo
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Figura 5. Latencia (min) de las visitas a arreglos florales y el inicio del forrajeo para los
individuos aversivos y propensos al riesgo. Las medias son mostradas como + SE N=26

individuos.

Discusion

En este estudio se pusieron a prueba individuos de la especie H. leucotis como modelo para
evaluar la sensibilidad al riesgo durante el forrajeo y su relacion con los niveles de E2,
CORTyYT.

Los resultados de este capitulo mostraron que en los individuos aversivos no hay
una relacion entre su actividad (medida como el nimero de visitas a las recompensas
constantes) y los niveles de E2, CORT y T. Por otro lado, para los individuos propensos,
tampoco no hubo una relacion entre el numero de visitas y el E2 y la CORT. Sin embargo,
se encontrd que los machos propensos al riesgo presentaron significativamente niveles mas
elevados de T, a diferencia de los machos que dentro de su periodo de experimentacion

fueron aversivos al riesgo.
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En relacion al E2, hay dos explicaciones principales que se pueden mencionar para
la falta de relacion que fue encontrada entre esta hormona y la actividad de forrajeo.

En primer lugar, el reducido nimero de hembras (ocho) analizadas podria estar
enmascarando una posible relacion entre las concentraciones de hormonas y la preferencia
por recompensas constantes o variables. En segundo lugar, los estrogenos circulantes en
aves como el E2 pueden mostrar fluctuaciones que van desde niveles no detectables en la
época no reproductiva a grandes cantidades en la época de reproduccién (Wingfield 1994).

Como ya se menciond, los niveles de E2, el mas potente estr6geno natural, no
mostraron una relacion con nuestros experimentos de sensibilidad al riesgo. Esta hormona
esteroide femenina es producida por el foliculo maduro de ovario y la corteza suprarrenal.
Ademas, es responsable de la receptividad sexual en el momento del estro. Es la hormona
estrogénica dominante en las hembras no prefiadas y se ha asociado con la actividad de
forrajeo y la persistencia territorial (Wingfield et al. 1990, Elekonich & Wingfield 2000).

Por esta razon, es posible que, aunque el RIA que utilizamos para cuantificar la
hormona tuvo una sensibilidad de hasta tres picogramos, probablemente no era lo
suficientemente preciso para cuantificar la baja concentracion existente.

En relacion a la CORT, se ha mostrado su posible papel en la actividad de forrajeo
de algunas especies de aves como los pingiinos Macaroni (Buchanan 2000; Partecke et al.
2006; Martin 2009, Cockrem et al. 2013), gaviotas tridactilas de patas negras (Angelier et
al. 2008) y petreles del Cabo (Angelier et al. 2012). En este estudio, hemos demostrado que
los niveles de CORT de ambos sexos de colibri fueron similares durante todo el
experimento y sin ninguna relacion aparente con respecto a la actividad de forrajeo en los

arreglos constantes y variables.
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La aparente falta de variacion en los niveles de corticosterona principalmente
sugiere que ambos sexos no perciben la presencia de un factor de estrés fisico o emocional
durante la prueba. En una revision reciente, Cockrem et al., (2013) sugieren que algunas
aves pueden tener poca 0 ninguna respuesta a un factor de estrés que evoca una respuesta
relativamente grande en otras aves, principalmente debido a que el factor estresante
requiere la evaluacion de la informacion en relacién a la informacion almacenada que, o
bien se aprende o es heredada.

Por el contrario, si durante nuestro estudio los colibries percibieron imprevisibilidad
de los recursos como un factor de estrés, entonces la falta de variacion en los niveles de
CORT podria explicarse por la llamada hipdtesis de la regulacion adaptativa, que describe
cémo los animales hacen frente a la disponibilidad impredecible de alimentos. Con el
objetivo de disminuir el gasto energético y fisioldgico los organismos atentan la secrecién
de hormonas esteroides, promoviendo asi la conservacion de la energia (Fauchald et al.
2004).

Algunos estudios han tratado de apoyar esta hipotesis con resultados mixtos. Por
ejemplo, Bridge et al., (2009) reportaron que no habia diferencias en la secrecion CORT
entre los arrendajos de la especie Aphelocoma californica, sometidos a etapas de
alimentacion “impredecibles” y “predecibles”. Sin embargo, los estorninos de la especie
Sturnus vulgaris, sometidos a una restriccion alimentaria intermitente mostraron una CORT
atenuada (Bauer et al. 2011).

Cualquiera que sea el mecanismo que promueve los niveles de CORT similares
entre machos y hembras, son necesarios mas analisis detallados sobre el posible papel del

estreés en este tipo de pruebas experimentales.
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En nuestro estudio, la T parece influir en las preferencias de alimentacion de los
colibries. Los individuos con niveles més altos de esta hormona, visitaron mas rapido y con
mayor frecuencia las flores con recompensa variable comportandose consistentemente
como forrajeadores propensos al riesgo.

Como era de esperar, los niveles de testosterona mas altos estuvieron asociados con
una mayor actividad de forrajeo de los colibries. Sin embargo, este efecto sélo ocurri6 en
los machos que se alimentaron en su mayoria de los arreglos variables, no en los machos
alimentados principalmente de los arreglos constantes. Debido a que se estandarizaron los
presupuestos de energia de los colibries mediante el control de la cantidad y la calidad del
alimento, nuestros resultados sugieren que el efecto de la T no puede depender de la
condicidn energética corporal, pero si posiblemente de la variacién individual con respecto
a la motivacion o necesidad, un factor que no suele ser considerado cuando se explican las
preferencias de forrajeo en experimentos de sensibilidad al riesgo.

La T es una hormona clave en la regulacion del comportamiento en los machos, en
aves, ya que reorienta los comportamientos sexuales y competitivos (Wingfield et al. 1990,
McGlothlin et al. 2010). Sin embargo, el papel de la T en la regulacion del comportamiento
en machos durante la busqueda de alimento ha recibido muy poca atencién. A pesar de que
se ha demostrado que se puede vincular con un aumento en la actividad de forrajeo
(Wingfield et al. 1990, Chandler et al. 1994,).

Por ejemplo, Wikelski et al. (1999) midieron la tasa metabolica en reposo durante la
noche y el dia en 12 machos castrados y 12 machos enteros de la especie Zonotrichia
leucophrys gambelii con implantes con y sin testosterona. Los resultados mostraron que la
fotoestimulacion aumentd la testosterona, la tasa metabolica en reposo, la ingesta de

alimentos, la actividad de salto y la masa corporal de los machos castrados y los intactos.
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Los implantes con testosterona aumentaron la actividad y la ingesta de alimentos, pero
disminuyeron la masa corporal. Y la extraccion de los implantes de testosterona revirtio la
actividad de los individuos y la ingesta de alimentos.

Otro de los pocos estudios que muestran la relacion de la T y la busqueda del
alimento es el estudio efectuado por Lynn et al. (2000). En este, los autores prolongaron el
pico de los niveles plasmaticos de testosterona (T) durante la época reproductiva en machos
de la especie Junco hyemalis. Durante toda la época reproductiva, se exploraron los costos
energéticos de mantener elevada la T en machos con testosterona y machos control. Los
machos con T, incrementaron la locomocién y la alimentacion y disminuyeron los periodos
de descanso, lo que sugiere que los niveles de T elevados pueden aumentar algunos
componentes y disminuir otros.

Tipicamente la toma de decisiones influenciada por la estocastica disponibilidad de
los recursos (teoria de la sensibilidad al riesgo durante el forrajeo) ha sido explicada por las
aproximaciones de la ecologia del comportamiento y la psicologia. Asi, en los estudios que
se enfocan en estas aproximaciones, se ha enfatizado en que Unicamente los factores
energeéticos (i.e. el presupuesto energético) y los procesos cognitivos (i.e. la percepcion y la
experiencia previa) principalmente afectan las preferencias durante el riesgo al forrajeo.

Sin embargo, nuestros resultados sugieren la necesidad de considerar el estado
hormonal de los animales ya que éste pueden determinar la direccion de las preferencias al
momento del forrajeo. Las hormonas esteroides ejercen efectos sistémicos en muchos
aspectos de la fisiologia, morfologia y el comportamiento de todos los organismos (Husak
et al. 2009).

Por ejemplo, se ha sugerido que la impredecible variacion del medio ambiente

confrontada por un organismo esta usualmente relacionada con la respuesta fisiologica ante
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el estrés, la cual puede estar nombrada en diferentes formas en la literatura, i.e. timidez-
audacia (Carere & van Oers 2004), lento-rdpido (Dingemanse & de Goede 2004). Sin
embargo, las variaciones fisioldgicas en el estrés provocado a los animales en los
experimentos de sensibilidad al riesgo no han sido evaluadas.

Recientemente, se ha sugerido que la variacion en la personalidad refleja la
variacion fisiol6gica subyacente (While et al. 2010); a pesar de ello, hay pocos ensayos
para poner a prueba esta hipétesis en animales silvestres (Schoech et al. 2012). Nuestros
resultados pueden estar apuntando en esa direccién, y se necesitan mas estudios para

determinar el papel de la personalidad animal en la conducta de sensibilidad al riesgo.

Conclusion

En conclusion, nuestros resultados muestran que en la especie de colibri H. leucotis, los
machos con niveles de testosterona mas elevados se comportan como forrajeadores
propensos al riesgo, pues realizan mas visitas a los arreglos florales con recompensas
variables. Mientras que en las hembras, los niveles medidos de E no se asociaron con una
preferencia especifica de forrajeo.

Por otra parte, los niveles de CORT medidos en ambos sexos son intrigantes, y
parecen sugerir que enfrentar recompensas variables y constantes en las pruebas de
sensibilidad al riesgo no puede ser percibido como un factor de estrés por los forrajeadores,
0 que los individuos pueden reducir rapidamente los niveles de esta hormona para

conservar la energia.
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Estas son vias interesantes para el trabajo futuro, especialmente teniendo en cuenta
la evidencia reciente que demuestra que los individuos pueden mostrar diferencias de
comportamiento, que denotan una personalidad aparente. Y esto, puede estar asociado con

la forma en que ellos responden fisioldgica y conductualmente ante la variacion ambiental.
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Conclusion General

En esta tesis se ha analizado la sensibilidad al riesgo expresada por las especies de colibries
H. leucotis y S. platycercus en el PNLM. Este andlisis se ha hecho considerando la
sensibilidad al riesgo en condiciones naturales y artificiales, en este Gltimo caso tomando en
cuenta la experiencia previa y el nivel de las hormonas esteroides.

Considerando el objetivo general del proyecto la conclusion general puede
resumirse en cuatro puntos:
(1) En condiciones naturales los individuos de las especies H. leucotis y S. platycercus
se comportan como indiferentes al riesgo,
(2) Bajo condiciones de laboratorio y con recompensas controladas, en niamero y
calidad (flores artificiales con néctar artificial), H. leucotis continu6 comportandose
como indiferente al riesgo, mientras que S. platycercus mostro ser aversivo,
(3) Se observd que una experiencia previa de 10 minutos no fue suficiente para
modificar la conducta de las dos especies de colibries en cuanto a su sensibilidad al
riesgo, vy;
(4) La respuesta de H. leucotis puede variar dependiendo de la cantidad de hormonas
esteroides presente en sus heces fecales, pues los individuos propensos al riesgo
mostraron niveles mas altos de testosterona que los individuos aversivos al riesgo.

El haber realizado un estudio tanto con una aproximacion experimental como bajo
condiciones naturales proporcioné evidencia de que los factores que interactian durante el
forrajeo en colibries pueden modificar la conducta y la manera en que los individuos ven su

entorno y asi influir en sus decisiones de forrajeo (Bateson 2002a, Hurly y Ossen. 1999,
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Hurly 2003, Healy y Hurley 2013). Es posible que este conocimiento nos lleve en el futuro
a la comprension de la sensibilidad al riesgo en colibries (Healy y Hurly 2013).

Los datos de este trabajo confirman que en las decisiones de los individuos
(Kacelnik y Bateson 1996) interfieren factores que incluso no han sido considerados (e.g. el
nivel hormonal; Cap. 1V). Tal es el caso de lo mostrado por S. platycercus quien tuvo una
conducta de indiferencia en un medio ambiente natural y fue, por el contrario, aversivo al
riesgo en un ambiente experimental. Ocurrié lo mismo con H. leucotis, que presento
indiferencia al riesgo en condiciones naturales, pero al determinarse el nivel de hormonas
en la sangre resultd que los individuos con méas testosterona eran mas propensos al riesgo
que los que tuvieron menos testosterona. Este tipo de conductas podrian explicarse, como
se definid en el Cap. Ill, considerando los conceptos de neofobia y neofilia (Mettke-
Hofmann y Gwinner 2003, 2004, Mettke-Hofmann y Greenberg 2005, Mettke-
Hofmann et al. 2005ay 2005b, Mettke-Hofmann et al. 2009).

Es de esperar que el enfoque dado en este trabajo muestre que se pueden abordar de
manera diferente las mismas preguntas sobre la toma de decisiones durante el forrajeo en
colibries. Los resultados permiten sugerir que la sensibilidad al riesgo depende de la
especie y de algunas condiciones corporales internas (e.g. nivel de hormonas) (Hurly 1999,
Elekonich y Winfield 2000, Lynn et al. 2000, Bateson 2002a, Hurly 2003, Lopez-Calleja
2003) y externas (i.e. calidad del néctar) (Waser y McRobert 1998, Bateson 2002b) de los
individuos, mientras que otras condiciones, como la experiencia previa de corto plazo (i.e.
10 minutos) o medio ambientales (i.e. variabilidad en nimero de flores y temperatura,
volumen y concentracion de nectar), no parecen tener un efecto significativo en su
sensibilidad. En el futuro es conveniente determinar si los resultados encontrados en las

especies estudiadas se repiten en otras especies de colibries. Obtener mas datos
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comparativos ayudaria a determinar qué factores determinan las decisiones durante el

forrajeo en colibries (Healy y Hurley 2013).
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