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Resumen

Resumen

En la naturaleza los organismos se encuentran inmersos en situaciones donde mdltiples
factores actlan simultdneamente. La percepcion de la complejidad ambiental impone
tareas que requieren de habilidades en el manejo de la informacion para alcanzar
respuestas de desempefio ecolégico que maximicen la aptitud biolégica. El color es una
percepcion causada por propiedades fisicas y quimicas de las flores en el espacio visual
de las abejas y afecta su capacidad de discriminacion perceptual. La disponibilidad y la
calidad del néctar afectan la escogencia floral de los polinizadores. Este estudio evalu6
simultdaneamente el efecto de la distancia perceptual de color y la diferencia en la
concentracion del néctar en la escogencia floral de A. mellifera L. var. africanizada. Se
utilizaron parches de flores artificiales en los que se controld la distancia entre flores, la
forma floral, la densidad de cada tipo floral y el volumen de solucion azucarada ofrecido.
La aproximacion experimental usé condicionamiento diferencial y visualizacion sucesiva
de color en vuelo libre. Las abejas se vieron expuestas a parches florales con distinto
grado de similitud perceptual de color. Se registraron las elecciones florales de las abejas
durante su actividad de forrajeo en tres situaciones tratamiento donde se cambi6 la
concentracion de azlcares en la solucién asociada al color floral. Las abejas presentaron
respuestas conductuales mediadas por procesos de aprendizaje que afectaron su
capacidad de optimizacién de recurso. La exactitud y velocidad de la escogencia correcta
se vio afectada por la capacidad de las abejas de discriminar el color y la concentracion
del néctar asociado a los tipos florales. Las abejas generaron expectativa al color y ésta
fue dependiente de la distancia perceptual del color y la diferencia de concentracion del
néctar asociado a cada tipo floral. Este fenbmeno tuvo costos en la adaptacion de la

conducta de escogencia floral correcta cuando cambié la oferta de néctar.

Palabras clave: Toma de decisiones, Color floral, Optimizacion, Aprendizaje,

Polinizadores, Cambio ambiental, Plasticidad comportamental
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Abstract

In nature, organisms are immersed in situations where multiple factors act simultaneously.
The perception of environmental complexity imposes tasks that require skills in the
management of information to achieve ecological performance responses that maximize
biological fitness. Color is a perception caused by the physical and chemical properties of
flowers in the visual space of bees and affects their capacity for perceptual discrimination.
The availability and quality of nectar affect the floral choice of pollinators. This study
simultaneously evaluated the effect of the perceptual distance of color and the difference
in the concentration of the nectar in the floral selection of Apis mellifera L. var. Africanized
Patches of artificial flowers were used in which the distance between flowers, the floral
shape, the density of each floral type and the volume of sucrose solution were controlled.
The experimental approach used differential conditioning and successive color
visualization in free flying. The bees were exposed to floral patches with different degrees
of perceptual color similarity. The floral choices of the bees were recorded during their
foraging activity in three treatment situations where the concentration of the nectar
associated with the floral color changed. The bees presented behavioral responses
mediated by learning processes that affected their resource optimization capacity. The
accuracy and speed of the correct choice was affected by the ability of the bees to
discriminate the color and concentration of the nectar associated with the floral types. The
bees generated expectation to the color and this was dependent on the perceptual distance
of the color and the difference of concentration of the nectar associated with each floral
type. This phenomenon had costs in adapting the correct floral choice behavior when the

nectar supply changed.

Keywords: Decision making, Color flower, Optimization, Learning, Pollinators,

Environmental change, Behavioral plasticity
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Introduccién

Introduccién

Las abejas en su ciclo de forrajeras se ven expuestas a la toma de decisiones para poder
desempenfiar con éxito las tareas relacionadas con regresar a la colonia, explotar lugares
para la basqueda de alimento, sincronizarse en el dia para realizar las tareas de forrajeo,
presentar un patrén de escogencia floral 6ptimo. Este ultimo, representa para las abejas
forrajeras la tarea de buscar, visitar y acceder a flores para obtener recursos y llevarlos a
la colmena (Oster & Wilson, 1978). Este resulta en un patrén de conducta susceptible de
retroalimentacidn contexto dependiente (Weiss, 1971). Ademas, es indispensable para los
individuos como las abejas que se caracterizan por recolectar recursos y almacenarlos en

un nivel central (Frisch, 1957).

El paisaje floral es diverso dada la variacion intraespecifica e interespecifica de especies
de plantas que han desarrollado flores, ademas de los cambios a lo largo de la fenologia
floral (Linné, 1756; Nufiez, 1977; Rathcke & Lacey, 1985; Chittka & Menzel, 1992; Amaya-
Marquez, 2009a, 2009b; Renner, 2017), las condiciones ambientales y la competencia
entre polinizadores (Nufiez, 1977; Vogel, 1983; Baker & Baker, 1983, Nachev et al., 2017).
De manera que el paisaje floral resulta ser un sistema multidimensional que expone
complejidad de texturas, formas, tamafios, olores, colores asociados a los recursos, los
cuales en si mismos son variables, y a lo cual las abejas forrajeras deben enfrentarse
durante la busqueda de alimento (Gould, 1987; Chittka & Thomson, 2001; Leonard et al.,
2011; Perry et al., 2017). En ese sentido, el paisaje floral es un entorno fisico que
constantemente ofrece informacion que es susceptible de ser explotada segun las
capacidades de percepcion, reconocimiento, y comparacion de sefiales que pueden hacer
las abejas (Kevan & Menzel, 2012). Se ha reconocido que las abejas son organismos que
poseen habilidades cognitivas que les permiten ajustar su conducta para responder a una

tarea a la cual estdn motivadas, como la consecucién de néctar (Chittka & Menzel, 1992;
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Dyer & Neumeyer, 2005; Zhang et al., 2006; Amaya-Marquez & Wells, 2008; Dyer et al.,
2012; Morawetz et al., 2013).

El uso correcto de la informacion del ambiente es critico para las abejas, maxime si se
hallan expuestas a un ambiente de cambio. Esto resulta relevante en una etapa donde
prima la busqueda de recursos florales. La teoria de forrajeo éptimo predice que los
forrajeros pueden maximizar la toma de energia y cambiar a un patron de escogencia
rentable (Stephens & Krebs, 1986). Pero en los procesos de escogencia, las abejas deben
hacer uso de procesos cognitivos para discriminar, reconocer y elegir con base en
estimulos predictores. En este sentido, la variabilidad en las propiedades de estimulos
como el color y la calidad del recurso funcionan como sefales que favorecen la tasa de
aprendizaje y les permite a las abejas tener comportamiento con base en su capacidad de
asociar las sefales con la recompensa (Bitterman, 1976, 1996; Menzel, 1979, 1990; 1999;
2001, Menzel et al., 2005; Krebs & Inman, 1994; Lehrer, 1993; Chittka & Thomson, 2001;
Kunze & Gumbert, 2001; Cheng & Wignall, 2006; Gil et al., 2007; Amaya-Marquez, 2009;
Leonard et al., 2011; Kevan & Menzel, 2012; Dyer et al., 2012; Perry et al., 2017).

Se ha reconocido que el aprendizaje permite a un organismo cambiar su conducta ante el
cambio ambiental y adaptarse al optimizar su conducta segun la tarea que deba
desempefiar. Asi como también el aprendizaje depende de las caracteristicas de las
sefales y las capacidades del receptor para discriminarlas (Gould, 1993; Dukas, 1998;
Domjan et al., 2010; Bouton, 2016). De manera que aspectos econémicos, cognitivos, y
contextuales se derivan de la interaccién planta-abeja y propician la expresion de fenotipos
conductuales (Waser, 1986; Amaya-Marquez, 2008, 2009a, 2009b), los cuales son de
interés para las abejas y han sido reconocidos por su influencia en su aptitud biologica y

beneficios en los procesos de polinizacion (Kevan & Menzel, 2012; Perry et al., 2017)
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1.Marco teorico

1.1 Ecologia cognitiva

La cognicién de un organismo le permite adquirir, retener y usar informacion de forma
flexible y adaptativa (Dukas, 1998). Esta dimensién determina rasgos del comportamiento
gue afectan la ecologia y evolucion de una especie tales como la seleccion de habitat, la
escogencia de alimento y diversidad de dieta, evitacion de predadores, escogencia de
pareja, comportamiento social y cambios comportamentales dirigidos a la radiacién
adaptativa entre otros (Mayr, 1963; Dukas, 1998). Los rasgos cognitivos estan
determinados por una mezcla de factores genéticos y ambientales (Richards, 1987;
Plomins et al., 2013). Los seres vivos deben de proveerse de recursos para sobrevivir y
para ello la obtencion de alimento juega un papel fundamental en el desarrollo y
mantenimiento de las funciones basicas que un organismo necesita (Stephens & Krebs,
1986). Una especie biolégica depende de la estabilidad de las poblaciones, las que a su
vez se soportan en las capacidades y el éxito de los individuos que la conforman. En el
éxito de un organismo pueden actuar varios aspectos bioldégicos como la morfologia,
fisiologia, genética, y el comportamiento como su capacidad de cambiar de conducta
respecto al cambio ambiental (Stephens & Krebs, 1986; Biesmeijer & Slaa, 2004; Domjan
et al., 2010.

Un insecto que vuela en busqueda de alimento esta sujeto a procesos de uso de la
informacién de entrada en su sistema perceptivo y a hacer uso de la informacién
previamente almacenada (Chittka, 1998). Para el caso de los insectos que extraen
recursos de las flores, la eleccién de un tipo floral implica el manejo de la informacion

asociada a la cantidad y cualidad de la(s) sefal(es) que posee esa fuente de alimento
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(Leonard et al., 2011). A partir del reconocimiento que puede hacer un organismo se
definen aspectos en la calidad de la respuesta (Dukas, 1998). Se reconoce que Apis
melifera aprende a reconocer sefiales de color de las flores y a discriminar sobre las
caracteristicas de esta sefal para su posterior explotacion y obtencién del recurso (Wells
& Wells, 1986; Hill et al., 1997; Chittka et al., 2001; Dyer & Neumeyer, 2005; Amaya-
Marquez, 2009a, 2009b; Perry et al., 2017). La interaccién entre las abejas y las flores
plantea una situacion permanente que se ajusta a la de como las sefiales florales buscan
generar una(s) respuesta(s) por parte del receptor, el cual a su vez intenta reconocer estas
sefales porque le permiten tener acceso a una recompensa (Dukas, 1998; Leonard et al.,
2011). En este proceso evolutivo, aparecen mecanismos cognoscitivos y capacidades de
percepcion en el individuo, asi como cualidades fisicas y quimicas en la sefal que afectan
eventos de eleccion como la escogencia floral en las abejas. El reconocimiento de la sefial
involucra un cotejo de la informacion presente en el ambiente y la preexistente en el
individuo, lo cual en su mayoria involucra compromisos asociados al uso de la informacion
como la velocidad y exactitud; la habilidad de generalizacion y especificidad; la capacidad
de memoria; el costo energético entre otros (Dukas, 1998, 2002, 2004; Chittka et al., 2003;
Kunze & Gumbert, 2001; Dyer & Chittka, 2004; Burns & Dyer , 2008; Amaya-Marquez,
2009b; Amaya et al., 2014). En ese sentido, el estudio de las capacidades cognitivas no
puede dejar de lado el contexto ecoldgico y evolutivo de las abejas. Como por ejemplo la
interpretacion de las fases de memoria y su sustrato neurobiolégico en términos de la

ecologia de forrajeo de las abejas (Menzel, 1999; Giurfa, 2007).

La cognicion en animales polinizadores como las abejas, involucra procesos de
expectativa, prediccion, orientacién espacial y temporal, y la comunicacién (Papaj & Lewis,
1993). Esto implica la interrelacibn de varios componentes como la percepcién, el
aprendizaje, la memoria de trabajo, la memoria a largo plazo, la atencién y la toma de
decisiones (Dukas & Ratcliffe, 2009). Las habilidades cognitivas requieren el uso de la
informacién del ambiente para hacer la eleccién correcta cuando existe la posibilidad de
obtener una ganancia, en el caso de la conducta de forrajeo es de tipo calérica al escoger
la mejor recompensa. Esto permite acceder a la fuente de alimento en un ambiente que
cambia con rapidez. Se reconoce que el aprendizaje y el uso de la informacién del contexto

maximiza la toma de energia, factor que repercute positivamente en la aptitud biolégica de
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la colonia (Stephens & Krebs, 1986; Menzel, 1990; Papaj & Lewis, 1993; Seeley, 1986,
1994; Ferguson et al., 2001) y, repercute en el éxito de la poblacion (Oster & Wilson, 1978).
La interaccion flor-abeja es un proceso continuo que define la evolucion de las sefiales y
los sistemas de reconocimiento de informacién del individuo, donde escoger el recurso con
mayor valor energético es de vital importancia para la supervivencia del individuo y el
fortalecimiento de la poblacion a la que pertenece, como en el caso de insectos sociales
como las abejas. De manera que la actividad de escogencia se convierte en un problema
de resolucion de problema econdmico donde el comportamiento de forrajeo es transversal
a aspectos ecologicos y de aptitud biolégica tanto para las abejas como las plantas (Kevan
et al., 1990; Kearns et al.,1998; Kevan & Viana, 2003; Klein et al., 2007; Aizen & Harder,
2009; Gallai et al., 2009; Kevan & Menzel, 2012; Nates, 2016).

1.1.1 Interaccién sefal y receptor

En los animales el filtro sensorial debe ser ajustado para que exista una respuesta
adecuada durante el comportamiento. Se han propuesto modelos sobre la interaccion del
sefalizador y el receptor, donde se explica como la sefial en el ambiente busca generar
una(s) respuesta(s) del receptor, que a su vez intenta reconocerla(s) y responder
satisfactoriamente. Alli se reconocen los mecanismos cognitivos del individuo sobre el
reconocimiento de la sefial y la evolucion de la misma sefial, porque se considera que
existe un proceso de comparacion continuo entre la naturaleza fisica de la sefial y la
representacion cognitiva del individuo por parte de ésta (Enquist & Arak, 1998). Esto es
relevante cuando se observan procesos de hetero especificidad en las comunidades de

plantas (Feinsinger, 1987).

Los modelos de reconocimiento de la sefial describen el acople de la informacién acerca
del estimulo con la informacion preexistente acerca de este en el receptor. Plantean
compromisos asociados al uso de la informaciéon como: 1) la velocidad y exactitud de
transmisién de informacion, 2) habilidad de generalizacién por parte del receptor y/o la
necesidad de especificidad en cuanto al tipo de informacién cuando los detalles importan,
y 3) la capacidad de memoria asociada a esto, el costo de almacenamiento y la energia
necesaria para funcionamiento del sistema nervioso del receptor (Enquist & Arak, 1998;
Amaya-Marquez, 2009b). Para explicar los factores que influencian la respuesta selectiva

de un individuo de una sefial se han propuesto varios modelos respecto a los mecanismos
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gue permiten representar la sefial y reconocerla, entre ellos: modelos de plantilla; prototipo;
caracteristicas, maquina probabilista y redes artificiales (Enquist & Arak, 1998). También,
la evolucién y seleccion de sefales han sido expuestas bajo hipétesis explicativas sobre
la tendencia del receptor a responder a la sefial como: la estimulacion diferencial por
exageracion de caracteristicas de la sefial y la tasa diferencial de aprendizaje por la
factibilidad de aprender la sefial. Propiedades de la sefial como: la intensidad,
conspicuidad, contraste, aprendizaje previo de la misma por parte del receptor, tipo de
sefial compuesta o simple, definen su éxito como sefial al aumentar la probabilidad de que

sean aprendidas con mayor rapidez por el receptor (Enquist & Arak,1998).

1.2 Forrajeo optimo

La toma de decisiones en las abejas se puede evidenciar en la escogencia floral a la que
se ven enfrentadas ante la complejidad y variabilidad ambiental. En los modelos de
explotacion 6ptima del alimento se asume la capacidad del individuo para discriminar entre
opciones antes de tomar la decision (Stephens & Krebs, 1986). En este sentido, la toma
de decisiones involucra la determinacion de una accion dado un estado conocido de
caracteristicas relevantes del ambiente y la experiencia del individuo (Dukas, 1998). Se ha
encontrado que las abejas pueden desarrollar una trayectoria de forrajeo que se refleja en
una constancia floral al tipo escogido, la cual maximiza la tasa promedio de energia neta
ganada en la explotacion de alimento (Wells et al., 1992; Amaya-Marquez et al., 2014;
Perry et al., 2017).

La teoria de la optimizacibn se enmarca en el enfoque adaptativo del estudio del
comportamiento animal. Los modelos de optimizaciéon han generado predicciones que
detallan aspectos del comportamiento que afecta el éxito biolégico (Gill & Wolf, 1975). Sin
embargo, se ha criticado la capacidad de los animales de desarrollar conductas éptimas y
de que éstas sean evolutivamente estables debido al cambio ambiental y limitaciones de
tipo fisiolégico (Kamil, 1983). En la teoria de forrajeo éptimo se predice que los forrajeros
pueden evaluar la calidad del parche buscando optimizar la tasa de ganancia neta y se

mantienen en éste mientras el umbral de ganancia se encuentre dentro de lo esperado.
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De manera que la disponibilidad de alimento determina la inversién en tiempo/energia que
hacen durante la basqueda de alimento (Charnov, 1976; Stephens & Krebs, 1986; Gil &
De Marco, 2009). Sin embargo, la teoria de forrajeo 6ptimo no capta como los forrajeros
realizan sus inversiones en ausencia de recompensa (Pyke, 1984; Gil & De Marco, 2009).
Esto ha dado lugar a la proposicion de otros modelos para explicar el comportamiento de
forrajeo en contextos con niveles de recompensa variable (Devenport & Devenport, 1993,
1994; Mazur, 1996).

Los modelos de dieta 6ptima predicen que los animales explotan el alimento haciendo
escogencia de presas e incluyendo en su dieta aquellas que les provean el mayor retorno
neto de energia. La modelacién mateméatica de este principio de optimizacion, por ejemplo,
siguiendo a Stephens & Krebs (1986) presenta asunciones para modelar la explotacion de
presay maximizacion de energia por los forrajeros: Las asunciones son: 1) asuncion sobre
la decision que se considera la conducta a modelar, 2) asunciones de moneda que
permiten evaluar la ganancia neta obtenida de acuerdo con las escogencias efectuadas
por el forrajero, y 3) asunciones de limitaciéon como los factores que limitan la libre

escogencia y maximizacion de energia que se podrian obtener (Stephens & Krebs, 1986).

En el modelo de dieta éptima de presa, el forrajero puede o0 no atacar la presa durante su
encuentro y esto depende de la rentabilidad de la presa respecto a la tasa neta de energia
ganada por ataque. Existe un orden o rango de rentabilidad que establece si una presa
puede ser 0 no atacada después de ser encontrada. De manera que, el forrajero puede
atacar una presa que no es la de mejor rentabilidad dentro de las opciones posibles o hacer
la busqueda de una presa de mayor rango de rentabilidad haciendo uso del principio de
oportunidad. Si la pérdida de oportunidad debido al ataque de una presa de bajo rango de
rentabilidad excede la ganancia inmediata posible, no es Optimo atacarla
independientemente si es encontrado durante la ruta de forrajeo. En ese sentido la
conducta de ataque no es consecuencia del encuentro si no que depende de un proceso
de toma de decision. Las mejores decisiones son las que maximizan a lo largo del tiempo

la tasa promedio de energia ganada (Stephens & Krebs, 1986).
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La teoria de la optimizacion se superpone con el area de la etologia y psicologia
comparada. En muchos modelos de optimizacion la experiencia previa juega un papel
esencial. Por ejemplo, las tasas de estimacion de ingesta calérica en un parche, implican
experiencia por parte del forrajero, y la experiencia se encuentra asociada a procesos de
aprendizaje y memoria. El area de forrajeo 6ptimo y el area de aprendizaje animal tienen
enfoques interdependientes (Kamil, 1983; Kamil, 1985). Los modelos de forrajeo de dieta
Optima predicen que debe haber un cambio repentino de muestreo en la explotacion del
recurso posterior a la experiencia. Desde el area de la psicologia se ha encontrado que las
curvas de aprendizaje dependen de la experiencia previa. El tipo de reforzamiento bajo el
estudio de forrajeo 6ptimo implica que todas las elecciones se encuentren recompensadas.
En los estudios de aprendizaje el desarrollo de tareas depende de las opciones que son
recompensada. El rendimiento en la realizacién de una tarea puede ser representada como
la que tendria un animal bajo un contexto de atacar o no, o escoger entre parches con

diferente ganancia energética (Kamil, 1983).

1.2.1 Decision

En los modelos de dieta éptima el predador debe elegir entre atacar o seguir
buscando segun el valor promedio de energia de manejo de la presa (Charnov &
Orians, 1973). Se asume el forrajero puede hacer uso completo de la informacion,
gue el forrajero reconoce la presa o parche a explotar, que su comportamiento
depende del tipo de presa que encuentra, y que tiene posibilidad de escoger
cuando encuentra la presa (Stephens & Krebs, 1986). La decisién se define como
el conjunto de probabilidades de atacar durante el encuentro con la presa,
probabilidad que se encuentra entre 0 y 1. La decisibn bajo el modelo de
optimizacién reconoce gque existe una mejor opcidn que puede elegirse y que hay
un criterio que permite comparar los valores dadas las alternativas de ganancia a
partir de una decisién. En este caso, obtener mas energia se asume como la mejor
eleccion que puede hacer un forrajero porgue obtendra mas energia que aumentara
la probabilidad de satisfacer su requerimiento metabdlico y sera capaz de gastar
energia de repuesto en actividades no relacionadas con la alimentacion como la

lucha, huida y reproduccién (Stephen & Krebs, 1986). En el marco de la ecologia
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cognitivas, la toma de decisiones involucra la ejecucién de una accion de acuerdo
con la informacién disponible sobre las caracteristicas ambientales relevantes y
experiencia previa (Brito et al., 2014). La toma de decisiones para la optimizacion
en la toma de recurso por las abejas, requiere que éstas recolecten informacion
para descubrir probabilidades de éxito. En ese sentido el comportamiento de
forrajeo en las abejas implica un compromiso entre la colecta de alimento y la
recoleccion de informacion (Papaj & Lewis, 1993).

1.2.2 Constancia floral individual

La fidelidad floral puede responder a un comportamiento innato dada la especializacion en
la interaccion planta-polinizador, la cual es diferente a la fidelidad floral aprendida, donde
diferentes individuos de la misma especie muestran preferencias a fuentes alternativas de
flores y esta preferencia puede cambiar con la experiencia (Amaya-Marquez, 2009b). La
constancia floral individual es un caso particular de fidelidad floral donde los individuos que
forrajean en un parche presentan preferencia floral omitiendo otras alternativas con
potencial recompensa (Wells & Wells, 1983; 1986; Chittka et al., 1999; Heinrich, 2004; Hill
etal., 1997; Amaya-Marquez, 2009b). Este comportamiento ha sido documentado (Darwin,
1876/2009; Grant, 1950; Ribbands, 1953) y evaluado experimentalmente para sefiales de
color (Wells & Wells, 1986; Hill et al., 1997; Amaya-Marquez & Wells, 2008; Amaya-
Marquez, 2009b; Amaya-Marquez et al., 2014). Sobre este comportamiento se ha debatido
sobre las causas que lo promueven (Tinbergen, 1951; Lindauer, 1975; Thomson, 1980;
Menzel, 1985; Wells & Wells, 1986; Cakmak,1993; Giurfa, 1995; Hill et al., 1997;
Banschbach, 1994; Ohyama, 1994; Brown, 1998; Dukas, 1998; Menzel, 1999; Chittka,
1999; Amaya-Marquez, 2009b; Gruter et al., 2011). Se ha propuesto que el hecho que las
abejas continden visitando el mismo tipo floral posiblemente a pesar de tener alternativas
disponibles se deba a limitaciones en la organizacidbn de su memoria y procesos de
recuperacion para el manejo de multiples fuentes de recurso (Waser, 1986 Greggers &
Menzel, 1993; Chittka & Menzel, 1992; Chittka et al., 1999; Amaya-Marquez, 2009b). El
desarrollo de tareas simples permitiria que los individuos se especialicen en una o0 pocas
especies florales (Waser, 1986), lo cual seria beneficioso en términos de menores tiempos
de visita a fuentes florales evitando cambiar entre flores con diferentes requerimientos de
manejo (Darwin, 1876/2009; Amaya-Marquez, 2009b). Aunque las abejas pueden
maximizar energia visitando las flores mas cercanas (Levin & Anderson, 1970), la

estrategia de constancia individual al color sucede sin tener en cuenta la distancia a la que
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se encuentren las flores (Marden & Waddington; 1981) y no permite muestrear las opciones
florales (Wells y Wells, 1986; Hill et al., 1997). La constancia floral por si misma es una
conducta que define al forrajero como un vector de transporte que afecta la probabilidad
de encuentro de gametos conspecificos, evento necesario para el éxito reproductivo de la
planta (Grant, 1949; Free, 1963,1966; Free & Williams, 1983; Wells & Wells, 1985). Desde
el punto de vista de la colonia de abejas, resulta ser una de las estrategias para la
consecucion de recursos (Dyer et al., 2012) que es subdptima cuando las abejas no
explotan el recurso de mayor valor energético (Wells & Wells, 1986; Amaya-Marquez &
Wells, 2008)

Segun los modelos de adaptacion cromatica y constancia de von Kries (Worthey & Birill,
1986), se predice que los fotorreceptores de las abejas no son capaces de proveer una
constancia floral perfecta (Dyer, 1998; Dyer, 1999) y esta correlacionado con el tipo de
distribucién de loci de color en el espacio visual de las abejas (Chittka et al., 1994; Dyer,
1998; Kevan et al., 2001). El modelo computacional de Vorobyev & Menzel (1999) concluye
gue hay poca presion evolutiva para que exista divergencia de color en las plantas con
flores debido a la capacidad de las abejas para discriminar flores y hace que cometan
menos equivocaciones entre sefales de color de distintas flores. Sin embargo,
observaciones en campo muestran que las abejas generalizan las flores de color similar y
presentan constancia al color cuando las flores de un parche presentan una diferencia
perceptual de color grande dada la distancia de color de sus sefiales de color (Chittka et
al., 1997; Gumbert, 2000; Chittka et al., 2001). Por lo tanto, la tasa en la cual las abejas
aprenden a discriminar entre estimulos es afectada segun las distancias de color y esto se
relaciona con la probabilidad de desarrollar constancia a un color facilmente discriminable
entre otros en el espacio visual de la abeja (Greggers & Menzel, 1993; Laverty, 19944a;
Dyer & Chittka, 2004; Dyer, 2005; Dyer et al., 2016; Bukovac et al., 2017).
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1.3 Color floral

La vision de color es una modalidad sensorial importante que permite a muchas especies
de animales entre ellas las abejas, detectar correctamente (Giurfa et al., 1996; Spaethe et
al., 2001; Dyer et al., 2008) y discriminar correctamente entre estimulos (Erber, 1975; Wells
& Wells, 1983; Amaya-Marquez, 2009; Dyer & Chittka, 2004; Giurfa, 2004; Dyer et al.,
2007, 2008). Este mecanismo estd basado en las cualidades espectrales
independientemente del brillo (Kemp et al.,, 2015; Garcia et al., 2017, 2018). Las
habilidades de discriminacion espectral del color en las abejas afectan el rendimiento para
realizar correctamente una tarea como obtener una recompensa en experimentos de vuelo
libre (Peitsch et al., 1992; Chittka, 1996; Dyer & Chittka, 2004; Dyer & Neumeyer, 2005;
Spaethe et al., 2014).

En las abejas se han evaluado principalmente las sefiales de tipo visual y olfativo (Menzel
& Giurfa, 2006). Estas sefiales son de importancia siempre y cuando se encuentren en el
rango de percepcién del organismo. En este caso, la percepcion es definida aqui como la
traduccion de sefiales ambientales en representaciones neuronales (Dukas, 1998, 2004).
Dentro de la modalidad visual, el color es un factor que se ha demostrado que funciona
como una sefial efectiva que afecta la conducta de escogencia en las abejas (Frisch 1914;
Dyer & Chittka, 2004). El color entendido no como una propiedad inherente a la superficie
de los objetos sino como una evaluacion de la superficie espectral de los objetos y el
sistema nervioso que lo percibe (Chittka, 1992). Por ende, para representar graficamente
la percepcion del color se deben tener en cuenta las caracteristicas de los mecanismos de
codificacién del color del animal. Se han propuesto varios modelos explicativos acerca de
la percepcion de los colores en el espacio visual de las abejas meliferas, siendo el modelo
de hexagono de color el mas aceptado por las ventajas que ofrece. Este modelo permite
agrupar en un espacio visual de color en las propiedades espectrales de los mismos a
partir de la radiacién que reflejan (Chittka, 1992; 1994). Aunque en el dia las condiciones
de iluminacion pueden variar (Lythgoe, 1979; Dyer, 1998), la radiacion reflejada por una
flor como resultado de sus propiedades de reflectancia es la sefial que es relevante
biol6gicamente para la abeja que se corresponde a las propiedades espectrales de la flor
(Dyer, 1998).
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En las plantas, la evolucion de sefiales que maximicen la probabilidad de la correcta
identificacion por parte de visitantes florales como las abejas es muy beneficioso, ya que
permite la transferencia de polen especifica y define procesos de diversificacion (Grant,
1949; Levin, 1972; Jones, 1978; Campbell & Motten, 1985). Para los individuos como las
abejas, ayuda a superar las limitaciones en el rendimiento de escogencia floral entre
rasgos muy similares (Leonard et al., 2011). La reflectancia espectral asociada a tipos de
color es una propiedad que es usada para la discriminacion en el ambiente por las abejas
(Chittka, 1992). En la mayoria del follaje hay baja variacion en la reflectancia a través del
espectro visible de las abejas (Chittka et al., 1994), pero las flores reflejan o absorben en
picos distintivos de longitudes de radiacion (Chittka & Menzel, 1992; Chittka et al., 1994;
Dyer & Chittka, 2004; Garcia et al., 2018). De manera que el color se concibe como la
percepcion causada por propiedades fisicas y quimicas de la microestructura de los

pétalos y los pigmentos en las plantas con flores (van der Koi et al., 2018).

La necesidad de producir sefiales visuales que permitan identificar especies florales se ha
considerado una fuerza que condujo a la diversidad de colores de flores en la naturaleza
(Chittka & Menzel, 1992; Kevan & Backhaus, 1998). Las abejas pueden discriminar el color
(Frisch 1914), perciben los colores basado en la excitacion diferencial de los tres
fotorreceptores que poseen en su ojo (Chittka & Menzel, 1992). Aunque, las abejas no solo
se guian por sefiales cromaticas, el paisaje y el contexto les ofrece informacion visual
acromatica que pueden detectar gracias a su sistema de tres fotorreceptores que abarca
el espectro de luz entre los 344 nm y 544 nm (Chittka & Thomson, 2001). La informacién
visual por la percepcién de color no ocurre por el color per se, sino que influyen el fondo y
contraste asociados que se genera con los canales de fotorreceptores UV, Azul y Verde
(Spaethe et al., 2001; Morawetz et al., 2013).

1.3.1 Color en el espacio visual de las abejas

La mayoria de los himendpteros tienen visién a color tricromatica con receptores UV, azul

y verde, por lo tanto, cualquier sefial en el receptor UV debe ser vista con relacion a que
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aporta los otros dos tipos de receptores (Kevan, 1979). Los colores de las flores se pueden

clasificar en varios grupos dentro del espacio de percepcion de color de una abeja (Chittka

et al., 1994). La formacion de los grupos responde a la variabilidad de las curvas de

reflectancia de cada color floral. El color verde de las hojas, materiales de fondo como los

grises y café de las rocas y el suelo, y algunos tipos de flores forman un grupo distintivo

en el sistema de clasificaciéon de las funciones de reflectancia de las flores evaluadas en

Chittka et al (1994). Se presentan las funciones de reflectancia espectral que involucran

los receptores: ultravioleta (u), azul (b), verde (g) y rojo (r).

u+ b+g-r

Este tipo abarca el 10 % de las plantas en Chittka et al (1994). Dentro de estas se
encuentran especies como Pulmonaria obscura (Boraginaceae). Estas flores
generan una fuerte estimulacion al receptor UV, aparecen al ojo humano como azul,

purpura y violeta, y azul-UV para las abejas (Figura 1-1a).

-b+g-r y u-b+glr

Abarcan el 25,2 % de las muestras estudiadas en Chittka et al (1994). Para el primer
caso se encuentra la planta Polemonium coerulum (Figura 1-1b) y en el segundo
Knautia arvensis (Dipsacaceae) (Figura 1-1c). Estas flores siempre absorben el UV
y reflejan el azul y rojo. El primer tipo suele percibirse como azul o purpura para el
ojo humano, y el segundo como rosa. Sin embargo, no es clara la separacion de

estos colores en el espacio de color humano (Kevan, 1978; Chittka et al., 1994).

u- b+g+r

Corresponde al 19,7 % de las flores muestreadas en Chittka et al (1994). Como la
planta Berteroa incana (L.) Dc. (Brassicaceae). Al ojo humano son flores blancas.
(Figura 1-1d).
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ut b-g+r

Corresponde al 13,1 % de las medidas de Chittka et al (1994), un ejemplo de este
color es la planta Senecio vernalis W & K (Asteraceae). Son amarillas al ojo
humano, estas flores reflejan en UV. La reflexién de onda corta decrece alrededor
de 380 nm. Esta aparece amarilla a los ojos de los humanos porque estimula los
receptores rojo y verde. Estas flores aparecen como UV-verde para las abejas,

porque ambos receptores UV y Verde son fuertemente excitados (Figura 1-1e).

u-b-g+r

Corresponde al 16,6 % de todas las medidas hechas en Chittka et al. (1994) como
la planta Lotus corniculatus L. (Fabaceae). Amarillo tipico al ojo humano que
absorbe entre 380 y 450 nm. Tiene un grado agudo alrededor de los 520 nm y

refleja la luz sobre la parte larga de la longitud de onda del espectro (Figura 1-1f).

ut+b+g+r

Corresponden al 0,9 % de las flores en Chittka et al (1994). Asphodelus aestivus
(Liliaceae), estas flores parecen blancas a los ojos humanos y no pueden ser
discriminadas de las flores tipo u- b+g+ r. Esta estimula aproximadamente igual a
los tres fotorreceptores del ojo de la abeja, sin embargo, estas son cualitativamente
distintas para ellas de las del tipo u- b+g+ r. Estas flores corresponden solo al 4 %
de las flores categorizadas por varios estudios (Chittka et al., 1994). Esto podria
deberse a que generan una excitacion similar en los tres fotorreceptores de las
abejas a las generadas por el follaje de la vegetacion, el suelo y rocas (Kevan,
1978) y por ende serian dificiles de detectar por el ojo de las abejas (Chittka et al.,
1994) (Figura 1-2a).

u-b-g-r

Estas corresponden al 2,8 % de las muestras en Chittka et al (1994). Una especie

representativa es Justicia rizzinii (Acanthaceae). Estas plantas se ven rojas para el
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0jo humano vy sin color para las abejas, debido a la minima excitacién en sus tres
fotorreceptores. Estas absorben entre los 300 nm y 590 nm. Estas flores son
polinizadas frecuentemente por colibries. Estas flores algunas veces tienen un

pequefio pico en el azul dentro del dominio espectral (Figura 1-2b).

e u-bl/g+r

Estas corresponden al 3,8 % de las muestras en Chittka et al., 1994. Tillandsia
incunda (Bromeliaceae). Estas flores reflejan en el UV, tienen un pequefio pico en
el azul y reflejan fuertemente en el amarillo y verde del espectro. Estas flores
aparecen como un amarillo insaturado al ojo humano (crema). Para las abejas

estas flores aparecen azul-verde (Figura 1-2c).

e ut+b-g-r

Estas flores correspondieron al 1,6 % en el estudio de Chittka et al (1994). En estas
se encuentran plantas como Papaver rhoeas L., (Papaveraceae), estas flores
parecen rojas para el ojo humano y UV para el ojo de las abejas. Estas absorben

luz en todo el dominio espectral de los receptores azul y verde (Figura 1-2d).

e u/blglr

Este grupo formaron el 0,8 % de las flores evaluadas y el 100 % de las hojas en
Chittka et al (1994). Corresponde a todas las hojas verdes, el follaje no absorbe o
refleja selectivamente en ninguna parte del espectro. Estas pueden ser vistas como

no coloridas o grises por las abejas (Figura 1-2e).
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Figura 1-1: Representacion en el espacio visual de Apis mellifera de los tipos de color y
su valor de reflectancia.
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Figura 1-2: Representacion en el espacio visual de Apis mellifera de los tipos de color y
su valor de reflectancia.
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1.3.2 Discriminacion de color

Las abejas pueden procesar la informacion asociada al contraste de UV, azul, verde y de

color, asi como poseen la capacidad de discriminar las sefiales de color de forma muy


https://doi.org/10.1016/0042-6989(94)90151-1

1 Efecto de las sefales visuales y la calidad del néctar en la toma de decisiones
8 econdmicas en Apis mellifera

precisa (Vorobyev & Menzel, 1999; Morawetz et al., 2013; (Dyer & Neumeyer, 2005). Sin
embargo, la transferencia entre polen con flores de colores similares puede ocurrir adn si
los colores son distinguibles dada la capacidad visual de las abejas. Porque, aunque existe
una potencial capacidad de discriminacién de color por el sistema visual de la abeja,
también ocurre el proceso de generalizacion generando que falle en la discriminacién y
escogencia correcta entre estimulos (Dyer & Chittka, 2004). En las abejas esta dificultad
para discriminar correctamente entre estimulos de color se encuentra relacionada con la
distancia perceptual en el espacio de color (Dyer & Chittka, 2004). Esta dificultad de
discriminacién entre un par de puntos o loci en el modelo de hexagono de color ha sido
clasificada en tres regiones perceptuales: 1) distintivo o facilmente discriminable, se refiere
a cuando la distancia de color es igual mayor a 0.11 unidades de hexagono (uh); 2) similar,
cuando la distancia de color se encuentra entre 0.04 y 0.11 y, 3) indistinguible o no factible
de discriminar por las abejas si la distancia es menor a 0.04 uh (Dyer, 2005; Dyer et al.,
2012; Bukovac et al.,, 2017). Esto es consistente con eventos ecoldgicos como la
constancia floral en situaciones donde la coloracion de las flores presenta mayor distancia
de color (Dyer & Chittka., 2004) y el hecho de que las abejas tienden a generalizar colores
muy similares (Chittka et al., 1997; Gumbert, 2000). La similitud dada por la pequefia
distancia de color entre estimulos distractores limita la capacidad de las abejas Bombus
terrestris de escoger la flor objetivo. La frecuencia de error se incrementa en colores
similares reduciendo la precision en la tarea de forrajeo aun cuando estas distancias de
color son superiores a las del umbral de discriminacion (Vorobyev & Menzel, 1999; Dyer &
Chittka, 2004; (Dyer & Neumeyer, 2005). En abejas meliferas que son capaces de
discriminar estimulos similares, la frecuencia de escogencia correcta decrece y el tiempo
para resolver problemas de escogencia aumenta en situaciones donde la distancia de color

se reduce entre estimulos (Giurfa et al., 1994; Lehrer & Bischof, 1995).

El fendmeno de que colores similares aumentan la dificultad de deteccién es la base de
estrategia de camuflaje en algunos animales (Cott, 1957; Théry, 2002), pero en el caso de
las flores estaria relacionado con evitar similitud con el fondo donde se encuentran
(Bukovac et al., 2017), asi como diferenciarse de otros parches de flores que crecen

simultdneamente dado el beneficio de la constancia floral al color presentada por las abejas
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(Dyer & Chittka, 2004). En humanos, durante la busqueda visual de un estimulo similar al
fondo bajo una distancia de color menor se ha mostrado un incremento en el tiempo de
reaccion para localizar el estimulo (Farmer & Taylor, 1980). Se ha encontrado que las tasas
de descarga de neuronas individuales en monos macacos (Macaca fuscata) se
correlacionan con la posicion relativa de la similitud de color de los estimulos en un mapa
de color (Komatsu & Ideura, 1993). De esta manera Dyer & Chittka (2004) explican que,
aunque la discriminacién entre distancias de color cercanas es posible, la presentacion de
estimulos con distancias de color mas grandes o lejanas aumenta la probabilidad de

deteccion porque la discriminacion mejora en las abejas.

Gran parte del conocimiento sobre la discriminacion de color se basa en la construccion
de modelos basados en caracteristicas del sistema visual y asunciones de procesamiento
de informacioén en el cerebro (Voroyev & Menzel, 1999; Garcia et al., 2017). Sin embargo,
en Garcia et al (2017) se ha precisado sobre funciones de discriminacién de color basadas
en parametros fisiolégicos y datos de comportamiento en la escogencia floral de especies

cercanas de himendpteros, entre ellas A. mellifera [Ecuacién (1.1)] (Ver Anexo C).

MoK
Mo+ (K—Mg)exp(—rV)

h(V) =

(1.1)

Esta aproximacién considera la diferencia de la percepcion cromatica en términos de
distancia euclidiana en el modelo del hexagono de color de Chittka (1992) y, se basa en
datos de escogencia correcta para experimentos de discriminacién de color entre estimulos
usados en (Dyer & Neumeyer (2005); Dyer et al. (2008); y Spaethe et al. (2014). En estos
estudios el entrenamiento realizado para la discriminacion de estimulos de color se ha
hecho bajo condicionamiento diferencial con visualizacion sucesiva, donde los estimulos
distractores no tuvieron recompensa (Spaethe et al., 2014) o tuvieron estimulo aversivo
(Dyer & Neumeyer, 2005).
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1.3.3 Preferencia de color

Se ha reconocido que existe una predisposicion a aprender (Tinbergen, 1951; Lindauer,
1975) o preparacion (Menzel, 1985, 1990) a asociar un color particular con la recompensa,
estableciendo que dentro de la sefial de color existen colores mas efectivos que otros. En
este sentido se ha propuesto que esta diferencia puede estar dada por la saliencia del color
(Menzel, 1985; Menzel,1990; Banschbach, 1994); la semejanza por la reflectancia
espectral (Wells & Wells, 1986) y la incapacidad de discriminacion de colores que son
cercanos dentro del espacio visual de la abeja (Chittka, 1992,1994, 1996; Hill et al., 1997;
Dyer & Neumeyer, 2005; Dyer & Chittka, 2004). La preferencia en la eleccion de color se
ha explicado en términos de la eleccibn mas rentable por ganancia de energia neta segun
la concentracion de azlcares en la recompensa (Loo & Bitterman, 1992; Couvillon &
Bitterman, 1993). En un enfoque de parche floral, el contexto dado por las sefales visuales
afecta la optimizacién de la toma calérica y genera una conducta de preferencia al color
dada la calidad del recurso que ofrecen (Wells & Wells, 1983, 1986; Amaya-Marquez et
al., 2014).

En situaciones donde la eleccion define la calidad a recibir, la preferencia espontanea de
color no interfiere con la eleccibn mas rentable (Giurfa & Nufiez, 1989), pero bajo
determinados contextos de color la preferencia dada por constancia espontanea si afecta
la capacidad de muestreo y eleccion optima (Wells & Wells, 1986; Amaya-Marquez &
Wells, 2009; Amaya-Marquez, 2009b). La eleccion correcta entre recompensas se puede
apreciar facilmente cuando no hay preferencia inicial al color. Contextos que presentan
sefales que difieren en la preferencia inicial de sefales de color afectan la toma de
decisiones basadas en la maximizacion de toma de energia (Wells & Wells, 1986,
Banschbach, 1994). Cuando la diferencia entre opciones es minima, las abejas eligen la
opcion correcta solo cuando esta asociada a la sefial mas efectiva. La preferencia a una
sefal de color puede decrecer cuando las diferencias de concentracién de azlcares en el
néctar se incrementan en favor del color contrario (Banschbach, 1994). Los mecanismos
de interaccion entre la calidad del néctar y las sefiales florales como el color pueden estar
basados en los niveles de entrada de distintos estimulos en el sistema nervioso de las
abejas (Banschbach, 1994), asi también por la evolucién de vias de percepcion y

aprendizaje del sistema nervioso hacia determinadas sefiales en A. mellifera (Gould,
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1985,1986,1988; Laverty, 1994b; Menzel, 1990). Dada la variabilidad de color en las flores
supera el ruido asociado a la potencial capacidad de discriminacién visual en las abejas,
requiere de capacidades de aprendizaje en éstas para diferenciar y hacer elecciones
florales (Garcia et al., 2018).

Las abejas meliferas tienen la capacidad de responder ante situaciones novedosas,
cambiar su conducta de eleccion y adaptarse a variaciones del ambiente con el fin de
obtener recursos (Dyer et al., 2012). A pesar de que las abejas presentan preferencias al
color de las flores que visitan (Giurfa et al.,1995), pueden llegar a cambiar estas
preferencias ante situaciones problema sobre la eleccién de la opcién con la recompensa
mas rentable (Zhang et al., 2006). Se ha comprobado que pueden hacer uso de varios
tipos y formas temporales de memorias (Menzel,1990; Chittka et al., 1999) y sincronizar
su comportamiento en el tiempo y espacio de acuerdo con el tipo de tarea a realizar (Zhang
et al., 2006). Si bien es cierto que, bajo ciertos contextos y tipos de sefial, puede sub
optimizar su conducta (Wells & Wells, 1983, 1986; Hill et al., 1997; Amaya- Marquez &
Wells, 2014), esto puede estar relacionado con diferencias en la capacidad de
discriminacién de la sefial de color (Dyer & Chittka, 2004). Esto es importante, dado que la
capacidad de muestrear las opciones disponibles y reconocer las alternativas de recursos
disponibles, es uno de los supuestos para lograr la maximizacion de energia descritos en
Stephens & Krebs (1986).

1.4 Recurso floral

Las fuentes de comida de los insectos polinizadores se encuentran en las flores, las cuales
compiten a su vez compiten por la visita de polinizadores y para ello optimizan su
produccion de néctar y polen. En este sentido, para las flores ofrecer pequefias cantidades
de recursos favorece su polinizacién ya que insectos como las abejas deben visitar muchas
flores hasta conseguir la carga de recurso necesario y regresar a la colmena, lo cual
aumenta la probabilidad de polinizacién exitosa en flores de una misma especie (Papaj &
Lewis, 1993). La cantidad de comida encontrada por el polinizador depende de la especie
de planta, las condiciones fisioldgicas de la planta, el nimero de polinizadores que explotan
el recurso simultdneamente y las condiciones ambientales (Baker & Baker, 1983). Por lo

tanto, el recurso floral resulta altamente variable en el espacio y tiempo, sin embargo, los
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insectos polinizadores buscan obtener mucha méas comida con la menor inversion y riesgo
posible al momento de escoger las fuentes de alimento siendo su comportamiento

controlado por el criterio de optimizacion (MacArthur & Pianka, 1966).

La recompensa floral en funcion de la cantidad o calidad puede ser concebida como el
refuerzo positivo (Papini, 2008; Skinner, 1956; Watson, 1914) y los principios de
maximizacion de energia (Stephens & Krebs, 1986) son ampliamente usados para predecir
el comportamiento de forrajeo en varios grupos taxonomicos, incluidas las abejas
(Srinivasan, 2009). Por ende, el valor de la recompensa como el néctar para las abejas
resulta de gran importancia (Sanderson et al., 2013). El recurso floral para las abejas define
parte de su biologia y comportamiento (Frisch 1957), siendo relevante para los procesos
motivacionales e incidiendo en sus patrones de comportamiento (Anselme, 2012). En la
naturaleza, las abejas pueden escoger entre fuentes de alimentos que difieren en el valor
de la recompensa. Los buscadores de néctar pueden asociar mejor las sefiales florales
gue les son mas rentables, desde el punto de vista de su valor calérico o energia neta
ganada (Wells & Wells, 1983, 1986; Banschbach,1994; Amaya-Marquez, 2009a). Las
abejas comparan las concentraciones de sacarosa y esto determina su comportamiento
de escogencia, esto también se ha encontrado en la danza de las abejas (Richter &
Waddington, 1993) y en el comportamiento de alimentacion (Bitterman, 1976). Asi
también, la fidelidad al color en las abejas varia de acuerdo con las opciones presentadas
gue involucran cambio en la calidad y cantidad de néctar de las recompensas (Wells &
Wells, 1986; Wells et al., 1992).

Por otra parte, se ha encontrado que las cualidades del recurso como la concentracion de
azucares y el volumen del néctar, afectan el aprendizaje en abejas en actividad de forrajeo
(Cnaani et al., 2006). Siendo la concentracién de azlcares una cualidad con mayor
incidencia que el volumen en el momento de hacer escogencias para las abejas meliferas
(Bitterman, 1976; Whitham, 1977; Hodges & Wolf, 1981; Loo & Bitterman, 1992; Richter &
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Waddington, 1993; Hill et al., 2001; Cnaani et al., 2006). EI cambio en la concentracion de
azfiucares incide en el incremento de viajes durante el forrajeo por unidad de tiempo, el
tamafno de la carga recolectada y decrecimiento en la probabilidad de que la forrajera
abandone la fuente (von Frisch, 1969; Seeley, 1995). Aunque en otras especies como la
abeja solitaria Osmia lignaria se ha encontrado que el volumen es mas importante que la

concentracion de azucares en el néctar (Amaya-Marquez & Wells, 2008).

1.4.1 Concentracion y volumen

El efecto diferencial de la concentracion y volumen de la recompensa en la conducta de
escogencia en vertebrados se ha evaluado ampliamente (Bateson et al., 2002, 2003). Se
ha encontrado que para polinizadores vertebrados e invertebrados, el tamafio corporal se
correlaciona positivamente con las tasas de metabolizacion del néctar y negativamente
con la concentracion del néctar del recurso que prefieren explotar (Nachev et al., 2017).
En insectos como las abejas Bombus impatiens se ha cuantificado la velocidad y el grado
de cambio a la cual las abejas responden al cambio de volumen y concentracion de
azlcares. Encontrandose que el cambio en la concentracion del néctar tiene mayor efecto
en la conducta de escogencia del tipo floral que los cambios en el volumen, aln en

situaciones donde la rentabilidad neta es menor (Cnaani et al 2006).

La concentracion del néctar resulta ser un rasgo mas informativo para las abejas en el
sentido que para una correcta valoracién a partir de cualidades como el volumen, se
requiere que se dé el consumo de toda la cantidad para lograr una completa integracion
de la informacion sensorial. Este fendmeno de lenta adquisicion de informacion provoca
gue la abeja no termine de realizar una evaluacion completa y explica un menor cambio
en la respuesta por cambios en el volumen de la recompensa (Cnaani et al., 2006). Para
un individuo en modo forrajeo, lograr muestrear las flores alternativas conlleva el riesgo de
hacer estimaciones incorrectas bajo el criterio del volumen, por ende, las abejas confieren
mayor valor a cambios en la concentracién del néctar. La concentracion funciona como

una sefal mas estable en invertebrados (Shafir et al., 2003; Nachev et al., 2017).
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1.4.2 Expectativa por el recurso floral

Durante el forrajeo las abejas tienen el patrén de conducta de encontrar las flores, aterrizar
e inspeccionar. Cambios en este patron de visitas denotan que un forrajero espera una
retroalimentacion especifica en contexto (Weiss, 1971). Modificaciones en este
comportamiento han sido medidas y se ha denominado que las abejas pueden presentar
persistencia en la biusqueda de alimento basadas en su experiencia (Gil & De marco,
2009). Aunque la probabilidad de que las abejas busquen alimento en un lugar o flor que
ya no presentan recurso, disminuye con el tiempo, se ha observado que las abejas que
experimentan diferencias de incremento de volumen variables presentan variacién en el
comportamiento de persistencia. Incrementos en los niveles de recompensa por si mismos
inducen cambios en el comportamiento a largo plazo (Gil et al., 2007; Gil & De Marco,
2009). Las abejas ajustan su inversion de tiempo y energia durante el forrajeo en relacion
con el signo y magnitud de las variaciones de la recompensa que experimentan y se forman
expectativas de la recompensa generando dependencia a un sitio de alimentacion o sefial
de color (Gil et al., 2007; Gil & de Marco, 2009). La confianza de un forrajero a visitar un
sitio de alimentacién y la fuerza de esta confianza aumenta con el incremento previo de la
magnitud de la recompensa con la que las abejas han tenido experiencia, esto es

detectado a partir de las visitas fallidas o persistencia (Gil & De marco, 2009).

La diferencia en la fuerza de expectativa afecta el rendimiento en tareas de escogencia
correcta de una sefial de color floral por parte de las abejas. Esta diferencia surge de la
activacion de procesos de memoria generados por los procesos de asociacion entre el
color y el valor de la recompensa durante el entrenamiento (Gil et al., 2007). La expectativa
en los procesos de escogencia floral depende de la cantidad y concentracion de la
recompensa (Greggers & Menzel, 1993; Bitterman, 1996; Greggers & Mauelshagen, 1997;
Gil et al., 2007; Gil & De Marco, 2009), asi como de la variabilidad de la recompensa en la
oferta (Real, 1981; Shafir et al., 1999; Shapiro et al., 2001; Waddington, 2001; Drezner-
Levy & Shafir, 2007). Esto también sucede en el comportamiento de la danza (Raveret-
Richter & Waddington, 1993; De Marco & Farina, 2001; De Marco et al., 2005). Las
expectativas a corto plazo ayudan al animal a predecir el valor de la recompensa en

situaciones del mismo contexto dada su experiencia de una situacion similar (Waddington
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& Gottlieb, 1990; Real, 1991; Greggers & Menzel, 1993; Filop & Menzel 2000; Wiegmann
et al., 2003). Los procesos de formacion de memoria asociados a la expectativa, inciden
criticamente en las elecciones de las abejas de donde y cuando forrajear (Gil et al., 2007).

La expectativa sobre la recompensa determina el ajuste del comportamiento y depende de
la formacién y posterior activacién de memorias sobre las propiedades especificas de la
recompensa (Tolman, 1957; Logan, 1968; Schultz, 2000). La expectativa afecta el
comportamiento intencional en varios grupos de animales (Crespi, 1942; Logan 1968;
Peterson et al., 1978; Holland & Straub, 1979; Gallagher et al., 1999; Schults, 2000;
Watanabe et al., 2001; O"Doherty et al., 2001). La expectativa de una recompensa afecta
la persistencia de bisqueda en las abejas, pero también el tiempo en que se mantienen
en la colmena durante su viaje de regreso (Nufiez, 1970; Grosclaude & Nufiez, 1998; De
Marco & Farina, 2001). Cuando la rentabilidad del alimento disminuye, las forrajeras se
guedan en la colonia por mas tiempo y se encuentran expuestas a otros tipos de sefales

gue regulan sus actividades en curso (von Frisch, 1957; Ribbands, 1954).

1.4.3 Riesgo

La disponibilidad del néctar es variable en pocas horas dados los patrones de floracién
especificos de la especie de planta, las condiciones climaticas y la actividad de distintos
polinizadores (Nufiez, 1977; Rathcke & Lacey, 1985). Las tasas de secrecion de néctar de
las flores en ambientes naturales son bajas y variables (Nufez, 1977; Vogel, 1983; Baker
& Baker, 1983), esto genera situaciones de riesgo en un contexto de cambio en las
recompensas que afectan la respuesta del comportamiento de escogencia (Real &
Rathcke, 1988; Kalcenik & Bateson, 1996). Tanto para abejas meliferas (Shafir et al., 1999)
como Bombus edwardsii (Real, 1981; Waddington et al., 1981; Cartar & Dill, 1990) se ha
identificado aversion al riesgo generado por la varianza en la recompensa. Las abejas
responden mejor a sefiales asociadas recompensas constantes que variables, aun cuando
el promedio es el mismo en ambas situaciones (Harder & Real, 1987; Real, 1991). Se ha
asumido que las abejas hacen decisiones objetivas y no son afectadas por procesos de
percepcion subjetiva (Waddington & Gottlieb, 1990; Shafir et al., 2002; Bateson et al., 2002,
2003).
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1.4.4 Percepcion del recurso

Existe una diferencia entre la percepcion y la diferencia real en la rentabilidad de la
recompensa ofrecida en un contexto floral. Generalmente, la escogencia econémica no
presenta un comportamiento lineal en funcién de la utilidad. Estudios experimentales y de
simulacién virtual en vertebrados, han mostrado que la relacién entre el valor del estimulo
fisico y las sensaciones subjetivas del mismo, tienen un comportamiento no lineal (Nachev
et al., 2017). Este patron comportamental por los tomadores de decisiones depende de
cuando se consideran simultdneamente multiples dimensiones del valor del recurso lo cual
conlleva a que el valor psicolégico dado no sea completamente proporcional al incremento
de la magnitud fisica del recurso. De esta manera la habilidad para discriminar cualidades
del recurso como el volumen y concentracioén de néctar responde a curvas psicométricas

consistentes con la ley de Weber (Nachev et al., 2017).

En la ley de Weber, el procesamiento acerca de la proporcionalidad del valor del recurso
en cualidades como el volumen y concentracion es subyacente al valor subjetivo como un
aspecto psicofisico del individuo. Esta relacion no lineal entre la percepcion y magnitud de
los estimulos es una propiedad fundamental de la cognicién de los organismos (Weber
1934/1996; Sanderson et al., 2013; Nachev et al., 2017). Se caracteriza porque la funcion
gue describe el valor de la recompensa que se da por parte del individuo, aumenta
progresivamente con la magnitud del estimulo, pero tiene un decrecimiento de la pendiente
(Kacelnik & Brito, 1998; Nachev & Winter, 2012). La dinamica de la interaccién entre el
consumo Yy oferta de néctar responde a decisiones econémicas sujetas a los principios de
la psicofisica y el refuerzo (Nachev et al., 2017). En las abejas, la percepcién no se
corresponde estrictamente con el valor real de la recompensa, sino que la percepcion
sobre la rentabilidad es una funcién no lineal de la actual rentabilidad experimentada y esta
de acuerdo con la no linealidad predicha en la ley de Weber-Fechner (Bitterman et al.,1983;
Waddington & Gottlieb, 1990; Real, 1991; Shafir, 1994; Bateson & Kalcenik, 1995; Page et
al., 1998; Sanderson et al., 2013).
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Debido a que la motivacién para escoger entre flores depende del nivel de rentabilidad, y
la rentabilidad percibida puede no corresponder al valor real. Se ha sugerido que la escala
perceptual y la motivacion por el recurso deben ser incorporadas en los modelos de
escogencia de alimento vy, las predicciones de los modelos de forrajeo 6ptimo deben ser
consideradas bajo este aspecto (Waddington & Gottlieb, 1989). Las predicciones sobre la
escogencia basada en la ganancia de energia neta (Harder & Real, 1987; Stephen &
Krebs, 1986) pueden ser afectadas debido a la percepcién subjetiva acerca del recurso
(Waddington & Gottlieb,1990; Bateson et al., 2002, 2003; Shafir et al., 2002; Nachev et al.,
2017) y, la incapacidad de discriminar correctamente entre los estimulos (Dyer & Chittka,
2004; Bukovac et al., 2017).

1.5 Aprendizaje

El aprendizaje es tipicamente definido como un cambio en el comportamiento resultado de
la experiencia. Si el comportamiento es considerado como un rasgo fenotipico de interés
y la experiencia es considerada como la interaccion con el ambiente, el aprendizaje puede
verse como un rasgo con plasticidad fenotipica (Via, 1987; West-Eberhard, 1989; Moran,
1992; Scheiner, 1993; Dukas, 1998). La historia de vida y los rasgos comportamentales
pueden tener efectos diferenciales en la evolucion de varias capacidades de aprendizaje
(Dukas, 1998). El aprendizaje es un rasgo avanzado que hace susceptible la variacion de
la conducta dentro de una generacion. Algunos tipos de aprendizaje necesitan un periodo
de muestreo inicial, y en ese sentido la experiencia es un paso necesario y de ganancia
gue permite conocer acerca de los tipos de alternativas disponibles (Stephens & Krebs,
1986; Krebs & Inman, 1994). El aprendizaje permite al individuo adquirir informacién
respecto al cambio ambiental, y alli se hace necesaria una tasa de aprendizaje
adecuadamente rapida. Existen parametros que afectan el valor de aptitud bioldgica que
da el aprendizaje. Dichos parametros corresponden a los costos iniciales de aprender una
tarea, la tasa de aprendizaje, la tasa de cambio en la informacién adquirida y la esperanza
de vida (Laverty, 1994a; Dukas, 1998; Amaya-Marquez, 2009b).

El aprendizaje también suele ser definido como la adquisiciéon de informacién asociada a
procesos de memoria que permiten al individuo alterar sus subsecuentes respuestas a

cierto estimulo (Dukas, 1998). Estos procesos de adquisicion de informacién tienen
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representaciones neuronales correlacionada con informacion ambiental y permiten
modificacion de una respuesta en el periodo de vida de un organismo (Dukas, 1998; Dukas,
2004; Dukas & Ratcliffe, 2009; Britto et al., 2014). En muchas instancias, el aprendizaje
permite a un individuo asociar estimulos con una respuesta a partir de la experiencia. Por
lo tanto, el patron de escogencia puede ser actualizado a través del ciclo de vida. La tasa
de aprendizaje depende del contexto, en el sentido de que la tasa de aprendizaje efectiva
puede ser baja por una reduccion en el valor de la informacion ganada si el cambio
ambiental ocurre mas rapido. De modo que el beneficio del aprendizaje varia en funcion
del incremento en el rendimiento dado por la experiencia y, el rendimiento obtenido de los
cambios simultaneos en el ambiente que afectan el valor adaptativo de la tarea aprendida
(Dukas, 1998). Por lo tanto, evaluar la capacidad de maximizacién de energia promedio
neta de un organismo, no solo depende de la capacidad de éste para aprender, sino que
tiene en cuenta la tasa en la que sucede ese aprendizaje y su valor adaptativo respecto a

la tasa de cambio ambiental.

1.5.1 Aprendizaje en abejas

El cerebro de los insectos no es simple desde el punto de vista de la capacidad de manejar
informacién y las capacidades de cognitivas, por ejemplo, el cerebro de la mosca
Drosophila puede tener solo 100 000 neuronas, pero puede llegar a hacer 10 000 000 de
conexiones sinapticas entre neuronas, dando un estimativo de la capacidad computacional
de informacion en los insectos (Perry et al., 2017). En el caso de las abejas obreras de A.
mellifera, su el cerebro tiene aproximadamente 1 000 000 neuronas y con un tamafio de 1
mm (Giurfa, 2007; Rossler & Groh, 2012). La arquitectura del cerebro de la abeja
comprende de regiones especializadas denominadas neuropilos que se dedican a
procesar informacién sensorial especifica como la visual y olfativa, neuronas
especializadas por su morfologia y funcion sensori-motora, y centros de integracion de alto
orden donde convergen diferentes vias sensoriales de manera que la integracion

multimodal ocurre (Giurfa, 2007).

El aprendizaje asociativo permite a las abejas adquirir la informacién que se encuentra en

el ambiente para ser representada en su sistema nervioso facilitandole tener un
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comportamiento funcional e inclusive 6ptimo (Papaj & Lewis, 1993). Los insectos exhiben
un repertorio de fuertes respuestas instintivas dentro de su comportamiento, y asignan un
significado innato a ciertos estimulos presentes en su entorno natural (Papaj & Lewis,
1993). En el caso de insectos polinizadores como las abejas, cuando los quimiorreceptores
de sus antenas hacen contacto con una solucion azucarada, éstas presentan una serie de
comportamientos como la extensién y succion con su probdscide, movimiento de bisqueda
con las antenas y patas, movimiento de ventilacién del abdomen. Por lo tanto, la sacarosa
es un fuerte estimulo apetitivo, y sus efectos en el comportamiento de las abejas es
susceptible de ser transferidos a otro estimulo cuya presentacion ocurra de forma
contingente a la aparicion de un recurso como una solucién azucarada (Papaj & Lewis,
1993). La contingencia entre eventos y estimulos del ambiente genera expectativas sobre
la respuesta a estimulos ambientales, de manera que permite a los insectos transferir
informacion a estimulos neutrales (color u olor) que se encuentran temporalmente
cercanos a la aparicién de un evento biolégico relevante como la presencia de néctar en
las flores (Papaj & Lewis, 1993). Por lo tanto, cada aterrizaje en una flor es una potencial
experiencia de adquisicion de informacion a través del aprendizaje para las abejas (Menzel
& Erber, 1978; Papaj & Lewis, 1993).

Entre los insectos, las abejas han sido un modelo exitoso para el estudio de aprendizaje
asociativo (Srinivasan, 2009, Avargues-Weber et al., 2011; Zhang et al., 2012; Avargues-
Weber & Giurfa, 2013). Se reconoce que las abejas tienen la capacidad de desarrollar
aprendizaje asociativo elemental y no elemental (Giurfa, 2007). En contextos naturales las
abejas aprenden y memorizan las sefiales locales asociadas a lugares de interés como la
colmenay las fuentes de alimento (Menzel, 1985; Menzel et al., 1993; Collet & Zeil, 1998).
En protocolos de aprendizaje visual en vuelo libre se encuentra que las abejas presentan
formas de aprendizaje visual de alto orden (Avargues-Weber & Giurfa, 2013) como
categorizar patrones artificiales (van Hateren et al., 1990; Avargues-Weber et al., 2010b),
imagenes de contextos naturales (Zhang et al., 2004), navegacion en laberintos (Zhang,
2000), modulacién de la percepcion visual de arriba y abajo (Zhang & Srinivasan, 1994).
Las abejas también manejan distintas formas de aprendizaje no elemental que incluyen la
regla de categorizacién, aprendizaje contextual y regla de la abstraccién tanto en el
dominio visual como olfatorio (Giurfa, 2007). Esto ha permitido que las abejas se conviertan

en un modelo para el estudio del aprendizaje y la memoria (Menzel & Erber, 1978; Menzel,
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1985; Menzel, 1993). Por otro lado, se ha encontrado que las abejas pueden aprender
rapidamente relaciones conceptuales que implican aprendizaje del tipo diferencia, igual,
mMAas que entre otras, asociadas a estimulos visuales (Giurfa et al., 2001; Avargues-Weber
& Giurfa, 2013).

e Aprendizaje asociativo

El aprendizaje asociativo es la capacidad ampliamente distribuida en los grupos
animales que les permite extraer la ldgica del funcionamiento de su ambiente. El
aprendizaje asociativo consiste en establecer relaciones predictivas entre eventos
contingentes en el entorno para asi reducir la incertidumbre generando un
comportamiento adaptativo resultado de la experiencia individual con estos eventos
(Giurfa, 2007). Se reconocen dos formas de aprendizaje asociativo: uno en el
condicionamiento clasico de Pavlov que se caracteriza porque los animales
aprenden a asociar un estimulo neutro (EC) con un estimulo relevante
biolégicamente (El). El segundo, es el condicionamiento operante de tipo
instrumental de Skinner, donde los animales aprenden a asociar su propio
comportamiento con un reforzador. Ambos tipos de aprendizaje suceden en las
abejas y les permite predecir de forma segura un refuerzo ya sea apetitivo o
aversivo, y les permite establecer conexiones entre dos eventos especificos en el
ambiente (Giurfa, 2007). Esta conexion especifica entre eventos en el ambiente, o
un estimulo y una recompense se denomina aprendizaje elemental, tanto para el
condicionamiento absoluto donde un solo estimulo es reforzado, o el
condicionamiento diferencial donde uno de los dos estimulos es reforzado y el otro
no (Giurfa, 2007). Las abejas presentan aprendizaje elemental apetitivo a estimulos
de color en vuelo libre que les permite resolver tareas de orientacion, percepcion y
discriminacién visual (Lehrer, 1997; Srinivasan & Zhang, 1997; Giurfa, 2007).
También se ha reportado que pueden aprender estimulos de color con
condicionamiento clasico en situaciones de inmovilizacion (Jernigan et al.,
2014).Las abejas pueden aprender estimulo de olor (Smith & Burden, 2014) y

estimulos mecanosensoriales (Scheiner et al., 1999). También las abejas tienen la
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capacidad de aprendizaje elemental aversivo (Vergoz et al., 2007; Avargues-Weber
et al., 2010a).

Existen otras formas de aprendizaje asociativo denominadas no elemental en las
abejas, como el que presentan en problemas de patron donde éstas aprenden a
discriminar un estimulo compuesto de sus componentes. Por ejemplo, cuando dos
componentes son reforzados (A+, B+) pero el estimulo compuesto no (AB-). En
estos casos el aprendizaje elemental no permite resolver el problema. Sino que se
requieren estrategias como la de tratar el estimulo compuesto de forma no lineal,
donde es mas que la suma de las partes. Esta capacidad ha sido encontrada en
algunos vertebrados (Jacobs, 2006), y teorias como la teoria de aprendizaje
configuracional de Pearce (1994) y la teoria de la sefial Gnica de Whitlow & Wagner
(1972) presentan sus explicaciones sobre como contribuyen a los procesos de
discriminacién en animales (Giurfa, 2007). En las abejas se ha encontrado que
pueden realizar aprendizaje no elemental en tareas de discriminacion bajo la
modalidad visual en vuelo libre (Schubert et al., 2005) y en la modalidad olfativa en
condiciones de inmovilizacion (Hellstern et al., 1995; Chandra & Smith, 1998;
Sandoz & Menzel, 2001; Deisig et al., 2003; Komischke et al., 2003).

1.5.2 Memoria

El comportamiento es sensible a las contingencias del ambiente y depende del uso de
procesos de memoria para generar probabilidades condicionales a partir de las cuales los
individuos pueden tomar decisiones. Esto permite actualizar constantemente la
informacién segun la experiencia y el cambio ambiental (Enquist & Arak, 1998). En las
abejas se ha encontrado que son capaces de aprender y recordar por largos periodos de
tiempo sefales como el color y el olor de las flores que producen néctar o polen (Menzel
& Herber, 1978). Asi como su capacidad de reconocer una sefal y responder
apropiadamente depende criticamente del almacenamiento en su memoria de alguna

representacion sobre la sefial (Chittka et al., 1999).

e Memoria a corto plazo

La atencion a un estimulo particular esta mediada por la informacién previamente

almacenada en un estado activo y la informacion entrante que interactia con la
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informacion que se encuentra en ese estado activo. La STM esta involucrada en la
atencion selectiva (Desimone, 1998). Varias memorias STMs pueden permanecer
activas simultdneamente y por lo tanto no hay compromiso entre actividades
distintas asociadas a este tipo de memoria. Aunque la habilidad de mantener varias
memorias activas es mas limitada que la habilidad de almacenar informacion, en
los insectos se ha encontrado esta capacidad para manejar gran cantidad de
informacion (Chittka, 1999). Piezas de informacion pueden ser almacenadas
separadamente en memorias de STM y usadas por el individuo situaciones
novedosas (Goldman-Rakic,1995; Fuster, 1997).

En el marco de organismos como las abejas, la memoria de corto plazo (STM por
sus siglas en inglés), se ha caracterizado por tener duracion de unos pocos
segundos a unos minutos (Menzel et al.,, 1993). Este tipo de memoria decae
rapidamente aun sin interrupcién y es susceptible de ser borrada por competencia
de informacion. A diferencia de la memoria a largo plazo (LTM por sus siglas en
inglés) que puede durar muchos dias, potencialmente a lo largo de todo el ciclo de
vida y es mucho mas resistente a ser borrada (Menzel, 1979; Menzel, 1990;
Menzel, 1999; Menzel, 2001). La STM se ha definido como memoria de corta
duracién con contenidos menos especificos y, los insectos tienen varias formas de

STM las cuales varian en sus propiedades (Menzel, 1999).

Memoria a largo plazo

Las abejas son capaces de almacenar informacién sobre sefiales del paisaje y
localizaciones que les permiten conectar con rutas especificas y acceder a varias
fuentes de recursos, gracias a las capacidades de su memoria LTM (Menzel et al.,
1996, Zhang et al., 1998). Este tipo de memoria permite a las abejas recordar
estimulos sensoriales asociados con las recompensas florales, que una vez
almacenados en LTM, pueden ser retenidos practicamente por el ciclo de vida
natural de una abeja forrajera (Menzel et al., 1993). Las LTMs no son borrables por
interferencia dada por competencia de informaciéon como el aprendizaje de nuevas

asociaciones (Menzel et al., 1993).
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Memoria de trabajo

La memoria de trabajo ha sido ampliamente estudiada en vertebrados (Chapman,
1982), en abejas meliferas se ha encontrado con funciones similares a pesar de
tener estructuras nerviosas distintas (Brown et al., 1997). La memoria de trabajo es
la activacion de un conjunto de representaciones neuronales o informacién durante
un corto periodo de tiempo (Britto et al., 2014). Esta capacidad de recuperacion
puede darse de informacion almacenada en memoria de largo plazo (Dukas, 1998).
La atencién, definida como la capacidad de procesar informacién simultdneamente
y la habilidad de procesarla selectivamente, se encuentra relacionada con la
memoria de trabajo (Dukas, 1998). La memoria de trabajo mantiene piezas de
informacion durante cortos periodos de tiempo (Honig, 1978) y hace uso de nueva
informacion sensorial y de informacién activada desde la LTM. Esta combinacion
determina el comportamiento presente de un individuo. La informacion adquirida en
la memoria de trabajo puede pasar a la LTM, asi como se puede dar el proceso
contrario. La memoria LTM contiene gran cantidad de informacion, pero solo una
parte de ésta puede ser activada y mantenida en la memoria de trabajo. Algunos
autores han definido la memoria de trabajo como la memoria de corto plazo
(Baddeley, 1986).

El sistema nervioso de las abejas es flexible y puede almacenar temporalmente la
informacién que le ha sido recientemente presentada. La existencia de una
memoria sobre una identidad o sefial con la cual una abeja ha tenido experiencia
reciente puede afectar el comportamiento de la abeja de dos formas: la tendencia
a visitar ese estimulo puede incrementar (Isnec et al., 1997; Brown et al., 1998;
Ohyama et al., 1995) o decrecer (Demas & Brown,1995; Brown et al., 1997), esto
se ha denominado persistencia o alternancia de la sefial. EI comportamiento de
escogencia en las abejas es afectado por la memoria de trabajo y ésta puede ser
explicada en el contexto de la historia natural en co6mo cambia la conducta de
forrajeo de especies especificas de plantas en el tiempo (Winston, 1991; Ohyama,
1995; Brown et al., 1997; Menzel et al., 1999; Najera et al., 2012). En las abejas, la

memoria de trabajo no esta limitada a un solo tipo de sefial, sino que es usada para
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propositos generales de relevancia bioldgica (Brown et al., 1997). Durante el
forrajeo de polen y néctar, las abejas actualizan su posicion espacial continuamente
en relacion con el nido, mantienen la informacién de su trayectoria de orientacion
respecto a su direccion de llegada a una flor. Mientras visitan otras flores pueden
evaluar la calidad y cantidad promedio de las flores muestreadas. También pueden
incluir en su estimacion los riesgos de predacion y alternativas disponibles (Dukas,
1998a). Toda esta informacion debe ser de facil acceso a la memoria de trabajo

porque su uso determina el presente comportamiento de la abeja.

Expectativa

En condiciones naturales insectos como las abejas controlan el acceso a la
recompensa coordinando su comportamiento de visita floral, sin embargo, cuando
experimentan el evento de recibir una recompensa durante cada visita foral, su
siguiente escogencia depende de la expectativa generada por la experiencia
inmediata e informacion previa almacenada en la memoria de largo plazo (Papaj &
Lewis, 1993). De manera que la probabilidad retornar a una fuente de recurso
depende de la calidad de la recompensa adquirida en la ultima visita, y la
probabilidad de cambiar a otra fuente es inversamente proporcional a la cantidad
de recompensa experimentada la Ultima (Gregers & Menzel, 1993). Esto es
consistente con los hallazgos de la regla de la diferencia en las teorias de
condicionamiento clasico e instrumental, donde la diferencia entre los esperado y
actualmente percibido de la recompensa, funciona como el principal factor de

aprendizaje y cambio de conducta en animales (Papaj & Lewis, 1993).

En un parche floral la rapida sucesion de visitas entre flores genera procesos de
informacién almacenados en la memoria de corto plazo afectando la escogencia
floral en ese momento. Cuando las abejas realizan viajes a la colmena, y luego
regresan a la busqueda de alimento, la escogencia floral puede ser controlada por

informacion almacenada en la memoria de largo plazo y la memoria de corto plazo.
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En ese sentido, durante la escogencia en cortos periodos de tiempo es mas
probable que las abejas visiten el mismo tipo floral dado los procesos de
expectativa en memoria de corto plazo, pero entre largos periodos de tiempo se
hace mas probable que las abejas visiten distintos tipos florales debido a procesos
de recuperacion de informacion por expectativas experimentadas previamente. De
manera que la dinamica temporal de comportamiento esta relacionada con los

procesos de memoria (Papaj & Lewis, 1993; Menzel & Chittka, 2001).

e Costos de lamemoria

Se ha discutido sobre los costos de memoria asociados al manejo de informacion
para las abejas (Amaya-Marquez, 2009b). Se ha encontrado disminucién en el
rendimiento de una tarea aprendida, y se ha explicado por la competencia de
respuestas de tareas aprendidas previamente por las abejas meliferas (Cheng &
Wignall, 2006). La recuperacion de la informacion asociada a una sefial compite
con las respuestas a una(s) caracteristica(s) de la sefial almacenadas en el cerebro
en forma de memoria temprana, y afecta el rendimiento en la expresién de la
memoria (Cheng & Wignall, 2005, 2006). Esto se ha explicado bajo el modelo de
interferencia retroactiva el cual tiene mayor poder explicativo que las hipétesis de
decaimiento de la memoria y/o inhibicion retroactiva (Cheng & Wignall, 2006). En
las abejas existe un decrecimiento en la eficiencia cuando se ven enfrentadas a
realizar una tarea que implica recuperar informacion previamente aprendida pero
gue compite por la misma respuesta (Chittka, 1999). Se ha propuesto que el efecto
de interferencia retroactiva le implica a la abeja actuar de forma incierta cuando
procede a realizar una tarea como la eleccién de un tipo de sefial, debido a que
puede tener almacenados en su memoria dos 0 mas tipos de respuesta distintas a
sefales distintas o iguales. (Cheng & Wignall, 2006). Las hip6tesis sobre
interferencia retroactiva son consistentes con las conclusiones obtenidas en los
trabajos sobre memoria en vertebrados donde los errores en las tareas son
atribuidos a problemas de recuperacion y no a eventos de eliminacién y/o
degradacién de la memoria (Bouton, 1993; Bouton et al., 1999; Kraemer & Golding,
1997; Roberts, 1998; Zentall, 1997.
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La interferencia retroactiva tiene un costo en la recuperacion de informacion, pero
permite mantener memorias sobre tareas que permiten aprender nuevas tareas, es
decir, las memorias de largo plazo no son eliminadas (Cheng & Wignall, 2006).
Puede ser que en las abejas no se elimine informacién de asociada al
comportamiento de forrajeo porque la evolucion ha favorecido la estrategia de
coleccién de memorias de largo plazo en abejas meliferas. A pesar de que las
consecuencias de ello, sean la competencia de respuestas y algunas veces la
supresion de memorias Cheng & Wignall (2006). La organizacién, supresion y
recuperacion son procesos mas exigentes que el almacenamiento de informacion,
por lo menos en el caso de la memoria sensoriomotora (Chittka, 1998). Aunque
mantener memorias de eventos pasados resulte costoso (Dukas, 1999), la
redundancia de informacion seria necesaria si los beneficios exceden los costos.
Por ejemplo, en las tareas de forrajeo la eliminacion de memorias con gran cantidad
de informacion puede ser muy costosa si los mecanismos necesarios para la
escision son energéticamente costosos o si el proceso de eliminacioén conlleva a la

degradacién de recuerdos necesarios (Cheng & Wignall, 2006).

La probabilidad de visitar un tipo floral con un rasgo particular aumenta
excepcionalmente cuando se ha visitado un tipo con ese rasgo previamente. Se
considera que cada vez que una abeja visita una flor, los rasgos de esta flor
reactivan su STM para esos rasgos (Chittka et al., 1999). Bajo la experiencia
repetida la informacién de la memoria STM puede pasar a la memoria LTM, el
tiempo de reaccion para responder a una sefial es mas rapido si la informacion de
€s0s rasgos esta almacenada en LTM (Chittka et al., 1997). El contenido en la LTM
puede permanecer inactivo y seguin el contexto puede ser cargado a la memoria
STM, lo cual permite a la abeja cambiar su respuesta comportamental. Sin
embargo, la recuperaciéon de informacién almacenada en LTM asociada a sefiales
especificas y la tarea de comparar el tipo de informacién asociada a sefales
percibidas por el organismo demanda mas tiempo que el gastado usando la
informacién que se encuentra en la memoria STM (Chittka, 1999). Se ha referido

gue el comportamiento de constancia a un tipo floral, puede estar obviando tipos
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de flores que se encuentran en su LTM, pero no han sido cargados a la memoria
de trabajo (Chittka, 1999). Por esa razon, se ha propuesto que la omision de flores
observadas en el comportamiento de constancia floral puede darse por que la
informacion asociada a un tipo de sefiales se recupera mas rapidamente en su
memoria de trabajo (Chittka et al., 1999).

1.5.3 Tasa de aprendizaje

La tasa de aprendizaje depende de un conjunto de factores internos y externos. Por
ejemplo, en la actividad de muestreo de alternativas disponibles, el tiempo de muestreo o
el periodo de aprendizaje depende de los siguientes parametros: 1) el nidmero de
alternativas distintas; 2) la magnitud de la diferencia en las cualidades promedio de las
alternativas; 3) la varianza temporal y espacial de las alternativas; 4) la diferencia en la
apariencia de las alternativas; 5) la capacidad perceptual del organismo para detectar
diferencias entre cualidades y apariencia (Staddon, 1983; Stephens & Krebs, 1986; Dukas
& Real, 1993; Krebs & Inman, 1994; Bateson & Kalcenik, 1998). Factores como la habilidad
del organismo receptor para detectar diferencias entre alternativas, la precision para
guardar nueva informacion durante cada encuentro, afectan el rendimiento de un
comportamiento motor (Dukas, 1998; Kunze & Gumbert, 2001; Dyer et al., 2012; Amaya-
Marquez et al., 2014).

Entre los factores que pueden incidir en la tasa de aprendizaje floral en la naturaleza se
encuentran las caracteristicas de las sefiales que lo predicen, estas sefiales pueden estar
en varias modalidades. La variacion intrinseca asociada a la apariencia o cualidad de la
sefal o por el conjunto de sefiales, son factores que afectan la tasa de aprendizaje
(Leonard et al., 2011). Sin embargo, la tasa de aprendizaje puede ser limitada cuando un
individuo debe distinguir y evaluar varias variables (Dukas, 1998). En el caso de un
contexto floral, la calidad y cualidad de la sefial compiten por atraer la atencién del
polinizador, afectan su tasa de aprendizaje (Kunze & Gumbert, 2001; Leonard et al., 2011).
La atencion, definida como las representaciones neuronales activadas en cualquier
momento (Dukas 1998, 2004; Perry et al., 2017).
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Desde el punto de vista de la teoria del aprendizaje asociativo, el aprendizaje es mas
rapido si los estimulos predictores tienen mayor saliencia (Bouton, 2016). El término
saliencia tiene correspondencia con la perceptibilidad del estimulo o facilidad de
discriminacién de éste (Domjan et al., 2010; Bouton 2016). El grado de perceptibilidad de
un estimulo genera mayor atencién en el organismo, y los procesos de atencion selectiva
son necesarios en el éxito de procesos de escogencia en vertebrados, asi como en
insectos como las abejas (Morawetz et al., 2013; Perry et al.,, 2017). Generalmente, la
saliencia de un estimulo es relevante en relacién con las necesidades bioldgicas del
organismo y si se corresponde a las caracteristicas de ese estimulo que se encuentra en
el medio natural del animal (Domjan et al., 2010). La respuesta de un organismo presenta
mayor fuerza de asociacion cuando los estimulos condicionados como el color e
incondicionados como la recompensa presentan mayor saliencia. La intensidad en el valor
de un estimulo como la concentracion es una cualidad que aumenta la saliencia de un
estimulo (Domjan et al., 2010; Bouton, 2016; Perry et al., 2017).

1.5.4 Plasticidad en el aprendizaje

Un insecto que vuela en promedio 50 cm/s puede llegar a encontrar en promedio 7
inflorescencias de hasta cinco especies de plantas. Es decir, pueden registrar en su
espacio de busqueda, inflorescencias cada 0.14 s (Chittka et al., 1999). Esto indica que
existe un limite de tiempo en el que un insecto comparara la informacion de entrada con
las sefiales previamente almacenadas y las recompensas asociadas para asi poder
diferenciar entre flores que ofrecen recompensas de otras similares que no la ofrecen. Esto
es mas complejo si se tienen en cuenta las siguientes situaciones: 1) en la naturaleza
existen flores que poseen sefales que pueden ser muy similares entre si como las sefales
de color (Dyer & Chittka, 2004), 2) flores miméticas con sefiales que no ofrecen
recompensa pero que son similares a sefiales que son honestas en cuanto al recurso que
predicen (Dafni, 1984), 3) fases temporales en las que fluctla la cantidad de recurso en
las flores de manera que no siempre ofrecen la misma calidad del mismo (Waddington et
al., 1981; Townsend-Mehler & Dyer, 2012), 4) flores que presentaban recompensa que se
encuentran vacias debido a que otros polinizadores las han visitado (Townsend-Mehler &
Dyer, 2012; Giurfa et al., 1994; Chittka & Schiirkens, 2001; Heinrich, 2004). La diversidad

en la calidad de recurso que ofrecen las plantas demanda estrategias por parte de los
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visitantes florales que implican mayor esfuerzo muestreo y costo energético, aunque
favorecen la polinizacion de las plantas (Heinrich, 1975). La interaccion entre las abejas
meliferas y las flores es dinamica en el sentido que las sefales buscan generar una(s)
respuesta(s) del receptor, el cual a su vez intenta reconocer las sefiales que le provean
mejor recompensa, de manera que el cambio de las condiciones en un contexto demanda
flexibilidad en el aprendizaje de las abejas (Stephen & Krebs, 1986; Dukas, 1998; Amaya-
Marquez & Wells, 2008).

Se ha encontrado que A. mellifera puede cambiar su preferencia dada por una conducta
de escogencia de forrajeo de acuerdo con los cambios en la distribucion espacial y
temporal de la recompensa (Seeley, 1986). Las estrategias usadas por las forrajeras A.
mellifera de una colonia implican cambiar rapidamente de conducta para resolver una
tarea en funcion de la mejor opcion (Sanderson et al., 2006; Cakmak et al., 2009). Sin
embargo, esta capacidad de cambio para continuar una tarea de forrajeo 6ptima tiene
limitaciones o puede que no ocurra (Ferguson et al., 2001; Wells & Wells, 1983; Hill et al.,
1997; Dyer et al., 2012; Amaya-Marquez et al., 2014). Desde el punto de vista del
aprendizaje asociativo, se conoce el aprendizaje de extincion que ha sido demostrado
cuando un individuo deja de presentar una respuesta previamente aprendida en sefales
de color cuando estos se les presentan sin recurso (Buchanan & Bitterman; 1989). En
estudios con abejas inmovilizadas, se reconoce que la reversién del aprendizaje
discriminativo de olor puede darse hasta tres veces (Mota & Giurfa, 2010). La reversién en
el aprendizaje se define como un individuo que invierte su comportamiento como la
eleccion sobre una sefial por otra. Alcanzar ese cambio de respuesta presenta mayor
dificultad que aprender una tarea por primera vez porque tiende a persistir la respuesta
original, pero puede alcanzarse a medida que aumenta el entrenamiento (Dyer et al.,
2012). La extension del entrenamiento es importante para generar aprendizaje, por
ejemplo, en la adquisicion de habilidades motoras la practica extensiva asegura velocidad,
exactitud y coordinacion en la respuesta entrenada (Newell, 1991, Sale, 1991; Stamps,
1995). Para la tarea de revertir una conducta robusta sobre sefiales con gran saliencia en
A. mellifera, la extension del entrenamiento mejora la respuesta (Erber, 1975; Dyer et al.,
2012).
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1.6 Conducta Instrumental

En el condicionamiento clasico se considera que los organismos aprenden una asociacion
entre los estimulos condicionado (EC) e incondicionado (El). Inicialmente, el estimulo
condicionado (EC) no provoca una respuesta condicionada (RC), pero adquiere la
capacidad de hacerlo como resultado del desarrollo de una asociacion con el estimulo
incondicionado (El). Desde un principio, el estimulo incondicionado, provoca por si mismo
la respuesta denomina respuesta incondicionada (RI), es decir, respuesta que se obtienen
sin ningun proceso de asociacion. Cuando existe un proceso de aprendizaje asociativo, la
presentacion del EC activa la actividad conductual y neuronal relacionada con el El, sin la
presentacion real del estimulo incondicionado (Domjan, 2010). En las abejas melifera, se
han desarrollado estudios de aprendizaje en el ensayo de respuesta de la extension de la
proboscide (PER), la extensién de la probdscide es una conducta reflejo que se produce
cuando los receptores gustativos de la antena, tarso o partes de la probéscide de una
abeja, son estimulados con la sacarosa. Esta accion se define como la respuesta
incondicionada dada por la presentacion del estimulo incondicionado (sacarosa). Durante
los ensayos PER, el emparejamiento de un estimulo condicionado que pueden ser un olor
o color, y la sacarosa que actia como estimulo incondicionado, permite que en el individuo
genere aprendizaje asociativo (Menzel, 1993) y aprenda a realizar la respuesta
incondicionada (extender la probdscide) en presencia del estimulo condicionado. En este
punto, la extension de la proboscide en presencia del EC, se denomina respuesta
condicionada (Smith & Bourden, 2014). Este tipo de condicionamiento, genera que el
individuo aprenda a realizar la respuesta cuando percibe el estimulo condicionado, por
ende, se enmarca dentro de la definicién de condicionamiento clasico excitatorio (Domjan,
2010).

En los experimentos de condicionamiento clasico, se utilizan procedimientos donde los
organismos no tienen control sobre los estimulos a los que se exponen (Domjan, 2010).
Por ejemplo, en los ensayos PER, las abejas reciben el estimulo EC segun el tiempo de
intervalo entre ensayo y luego se registra su conducta, que en el caso PER, es una
respuesta de extensién de la probéscide. En los experimentos de condicionamiento

instrumental, se generan situaciones de aprendizaje en las cuales los estimulos a los que
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un organismo se enfrenta son resultado directo de su conducta, la cual generalmente se
describe como una conducta dirigida a una meta (Domjan, 2010). En este tipo de
condicionamiento, la conducta sirve de instrumento para conseguir un estimulo
significativo 0 consecuencia, y generalmente ocurre porque el mismo tipo de acciones
produjeron el mismo tipo de consecuencia en el pasado. La conducta sucede debido a que
ha servido previamente como instrumento para producir consecuencias similares.
Generalmente, el estudio de la conducta instrumental en la naturaleza plantea el desafio
de lograr aislar los factores causantes por medio de la manipulacién experimental (Domjan,
2010).

1.6.1 Configuracion experimental de la conducta instrumental

Los procedimientos para evaluar la conducta instrumental del organismo pueden ofrecer
limitadas oportunidades para responder segun la programacién del experimentador, en ese
caso se denominan del tipo condicionamiento instrumental de ensayo discreto. Pero
también puede suceder, que se permita que el organismo repita la respuesta instrumental
una y otra vez sin restricciones, en ese caso es un condicionamiento instrumental de
ensayo operante libre, término acufiado por Skinner en 1938 (Domjan, 2010). El
condicionamiento instrumental de operante libre, permite analizar la conducta como una
forma representativa a la que ocurre en el ambiente natural, sin embargo, exige que se
defina una unidad de conducta medible. Debido a que la conducta en curso es un continuo,
una actividad sigue a la otra, el término de operante propone dividir la conducta en
unidades medibles con significado. Asi surge la definicién de respuesta operante, la cual
consiste en la accién especifica que produce un efecto en el ambiente, en este caso no
importa los mecanismos musculares o formas de ejecutar la accién porque todas son
funcionalmente equivalentes, lo que importa es la forma en como la conducta opera en el
ambiente (Domjan, 2010). Por lo tanto, el concepto de operante requiere dividir la conducta

en unidades medibles con significado.

En todas las situaciones de condicionamiento instrumental, el individuo realiza una
respuesta y por tanto produce una consecuencia. Cuando la consecuencia es placentera
se denomina técnicamente de estimulo apetitivo y cuando la consecuencia es molesta, se
denomina de estimulo aversivo. Existen dos tipos de relaciones entre una respuesta y un

reforzador, una es la relacion temporal, que se refiere al tiempo que transcurre entre la
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respuesta y el reforzador. En este caso, un tipo especial de relacion temporal es la
contigliidad temporal, a cual se refiere a la entrega del reforzador inmediatamente después
de la respuesta instrumental. El segundo tipo de relaciébn entre una respuesta y el
reforzador es la relacion causal o la contingencia respuesta-reforzador. Esta se refiere al
hecho de que la respuesta instrumental es necesaria y suficiente para la ocurrencia del
reforzador o recompensa (Domjan, 2010). La respuesta puede proporcionar un estimulo o
no, cuando la respuesta proporciona un estimulo se dice que surte efecto una contingencia
positiva entre la respuesta y su estimulo consecuente. De forma alternativa, la respuesta
instrumental puede retirar o eliminar un estimulo, en este caso existe un efecto de
contingencia negativa entre la respuesta y su consecuencia. El resultado de un
procedimiento de condicionamiento puede generar un aumento o disminucion de la tasa
de respuesta, y esto depende tanto de la contingencia respuesta-consecuencia como de

la naturaleza de la consecuencia (Tabla 1-1).

Tabla 1-1. Tipos de condicionamiento instrumental segun la contingencia respuesta-
consecuencia y los resultados que genera

Nombre del

procedimiento

Contingencia Respuesta-
Consecuencia

Resultado

Reforzamiento Positivo

Positivo:

La respuesta instrumental
produce un estimulo o
consecuencia positiva

Incremento en la tasa de
respuesta

Castigo (Castigo positivo)

Positivo:
La respuesta produce un
estimulo aversivo

Disminucién en la tasa de
respuesta

Reforzamiento Negativo
(escape o evitacion)

Negativo:
La respuesta previene o
elimina un estimulo
aversivo

Incremento en la tasa de
respuesta

Entrenamiento de Omision

Negativo:

La respuesta elimina o
previene la ocurrencia de
un estimulo apetitivo.

Disminucién en la tasa de
respuesta

Tomado de Domjan, 2010.
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La proporcion de respuesta como medida de la conducta operante, en la técnica de
condicionamiento instrumental de operante libre permite una observacion continua durante
largos periodos de tiempo. Esto enfoque ofrece una oportunidad continua de respuesta,
donde el organismo mas que el experimentador, determina la frecuencia de su respuesta
instrumental. Por lo tanto, se concibe, que las técnicas de operante libre proporcionan la
posibilidad de observar cambios en la probabilidad de la conducta a lo largo del tiempo.
Por ejemplo, tasa de ocurrencia de una conducta operante por unidad de tiempo, puede
ser una medida de respuesta de la probabilidad de la respuesta (Domjan, 2010).

e Cantidad y naturaleza del reforzador instrumental

La efectividad de un reforzador depende no solo de sus propiedades, sino que
también de como ese reforzador se compara con otros que el individuo ha
experimentado. En el condicionamiento clésico la efectividad de un estimulo
incondicionado depende de cémo se compare el El con las expectativas del
individuo basadas en la experiencia previa. Esta idea es producto del modelo de
Rescorla-Wagner, y considera que, si el El es mayor o mas intenso de lo esperado,
producira condicionamiento excitatorio. Por el contrario, si el EI es menor (0 mas
débil) de lo esperado, producira condicionamiento inhibitorio (Domjan, 2010). Se
define como contraste sucesivo positivo cuando la tasa de respuesta aumenta por
una recompensa favorable resultado de una experiencia anterior con una
recompensa menos atractiva (Domjan, 2010). Por el contrario, se define como
contraste sucesivo negativo a una disminucion en la tasa de respuesta generado
por una recompensa desfavorable debido a una experiencia anterior con una
recompensa mas atractiva (Domjan, 2010), Se considera que un cambio a peor en
la magnitud de la recompensa activa una serie de mecanismos cognitivos y
conductuales, donde el encuentro inicial con la recompensa inesperadamente
pequefia activa respuestas exploratorias y de busqueda que pueden conducir al

encuentro de una mejor fuente de recompensa (Domjan, 2010).

1.6.2 Aprendizaje asociativo en la conducta instrumental

Se sugiere que la conducta instrumental ocurre porque el organismo esta motivado para

obtener el reforzador y puede hacerlo solo realizando la respuesta instrumental. La
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motivacion de la respuesta instrumental ha sido considerada desde dos perspectivas, la
primera es la estructura asociativa del condicionamiento instrumental, esta aproximacion
se soporta principalmente en el concepto de asociaciones y es compatible con la tradicion
tedrica del condicionamiento pavloviano. Esta vision se centra en las respuestas
individuales y sus antecedentes estimulares y consecuencias especificas. Debido a que
las asociaciones tienen correspondencia en procesos en el sistema nervioso, la
aproximacion asociativa proporciona un marco conveniente para estudiar los mecanismos
neurales del condicionamiento instrumental (Domjan, 2010). La otra aproximacion
alternativa a los procesos motivacionales en el aprendizaje instrumental es la regulaciéon
conductual. Esta considera el condicionamiento instrumental dentro en el contexto mas
amplio de las multiples cosas que los organismos estan constantemente haciendo. A
diferencia de la aproximacion asociativa, la regulaciéon conductual considera la motivacion
de la conducta instrumental desde una perspectiva mas molar. Considera las “metas” y
como los organismos sacan provecho de la complejidad de su ambiente y de sus multiples
opciones conductuales para alcanzar las metas. Esta teoria ve la conducta instrumental
desde una perspectiva funcional y no en el marco de los mecanismos neurales del
aprendizaje instrumental (Domjan, 2010). La estructura de un procedimiento de
condicionamiento instrumental permite el desarrollo de varios tipos diferentes de
asociaciones segun varias hipétesis, las cuales consideran el comportamiento generado
durante el condicionamiento instrumental bajo tres componentes que son el contexto de

estimulos (E), la respuesta instrumental (R), y la consecuencia o reforzador (C).

® [ a asociacion E - R o Ley del Efecto

El primero, es una asociacion entre los estimulos contextuales (E) y la respuesta
instrumental (R), denominado asociacion E-R. De acuerdo con la ley del efecto de
Thorndike, establece que, si una respuesta en presencia de un estimulo es seguida
por un suceso satisfactorio, la asociacion entre el estimulo (E) y la respuesta (R) se
fortalece. Si la respuesta es seguida por un suceso molesto, la asociacién E-R se
debilita. Por lo tanto, la ley efecto dicta que los animales aprenden una asociacion

entre la respuesta y los estimulos presentes cuando se ejecuta la respuesta. La
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consecuencia o reforzador (C) no es un elemento que forme parte de la asociacién,
la consecuencia satisfactoria 0 molesta simplemente sirve para fortalecer o debilitar
la asociacion entre la respuesta instrumental y la situacion estimulo. Por ende, la

ley del efecto de Thorndike implica un aprendizaje E-R (Domjan, 2010).

En el caso de la escogencia floral, se traduce en un aprendizaje color floral -
escogencia floral, el color floral actia como el estimulo y la conducta de visitar un
tipo floral como respuesta instrumental. Segun este enfoque, el condicionamiento
instrumental no incluye aprendizaje acerca del reforzador (C) o de la relacion
respuesta instrumental y consecuencia reforzante (la asociacién R-C). Esta idea se
ha considerado contraintuitiva y ha sido mantenida al margen en los estudios de
formacion de expectativas en los procesos cognitivos. El valor de la recompensa
en la generacién de expectativas de la recompensa como evento de motivacion en
la conducta instrumental, ha sido implementado en desarrollos modernos del
condicionamiento pavloviano y su integracion en la conducta instrumental (Domjan,
2010).

® [ a asociacion E-C o Expectativa de recompensa

El condicionamiento pavloviano es el proceso basico del aprendizaje de sefales, el
cual se considera esta involucrado en el aprendizaje instrumental para entender los
procesos de expectativa de recompensa. Este consiste en que la especificacién de
una respuesta instrumental asegura que el organismo siempre experimentara
ciertos estimulos distintivos (E) en conexién con la realizacién de la respuesta.
Estos estimulos pueden incluir el lugar, la textura que se va a manipular, claves
olfatorias o visuales. Cualesquiera que sean los estimulos, el reforzamiento de la
respuesta instrumental producird inevitablemente el reforzamiento entre la clave
estimular E y la consecuencia de la respuesta o recompensa (C). Esto proporciona
el potencial para el condicionamiento clasico y el establecimiento de una asociacion
entre E y C, siendo la base de la expectativa de la recompensa en el

condicionamiento instrumental (Domjan, 2010).
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® Asociaciones R-C

Se ha sugerido que el condicionamiento instrumental lleva al aprendizaje de
asociaciones respuesta (R) — consecuencia (C). Experimentos que han devaluado
el valor del reforzador después del condicionamiento instrumental para ver si esto
disminuye la respuesta instrumental. Muestran que la respuesta instrumental esta
mediada por una asociacion entre la respuesta y la consecuencia del reforzante
(Domjan, 2010).

® Asociacion tipo relacion jerarquica E - (R-C)

Las asociaciones E-R de Thorndike y E-C pueden motivar la conducta instrumental,
activando una expectativa especifica de recompensa. Sin embargo, ninguna de las
anteriores incluye una conexion directa entre la respuesta instrumental (R) y la
consecuencia o reforzador (C). Por ejemplo, en una situacién de condicionamiento
instrumental, el reforzador C, no puede predecirse solamente a partir del estimulo
E, sino mas bien que C ocurre si el organismo realiza la respuesta R en presencia
de E. Es decir, propone que el condicionamiento instrumental incluye una relacion

condicional en la que E es seguido por C sélo si ocurre R (Domjan, 2010).

Los organismos aprenden a asociar la respuesta instrumental con su consecuencia,
sin embargo, las asociaciones R-C, no pueden actuar aisladamente para producir
la conducta instrumental. EI hecho de que la respuesta instrumental active una
expectativa respecto del reforzador no es suficiente (Domjan, 2010). Es posible que
la asociacion R-C, sea activada por los estimulos E que estan presentes cuando la
respuesta es reforzada. Desde este punto de vista, E no activa R directamente, sino
gue activa la asociacion R-C. Por lo tanto, en el individuo es evocada la asociacion

R-C, cuando se encuentra con E, y eso motiva a que realice la respuesta
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instrumental (Domjan, 2010). La relacion condicional de E, R y C, en el
condicionamiento instrumental fue sugerida por Skinner (1938), evidencias directas
e indirectas basadas en procedimientos de entrenamiento discriminativo soportan
este tipo de aprendizaje relacional en el condicionamiento instrumental, (Domjan,
2010).

1.6.3 Condicionamiento diferencial y visualizacién sucesiva del
color

En el condicionamiento absoluto la abeja aprende a escoger el estimulo objetivo en
ausencia de distractores mientras que, en el condicionamiento diferencial, las abejas
aprenden el estimulo objetivo en presencia de los estimulos distractores (Dyer & Chittka,
2004). Se ha encontrado que las abejas usan diferentes estrategias visuales dependiendo
del tipo de condicionamiento usado en las tareas de reconocimiento de patrones (Giurfa et
al., 1999). También se ha visto que el condicionamiento diferencial demanda mayor
atencion de las abejas en un patrén de informacion, asi como que el condicionamiento
diferencial mejora la capacidad de discriminacion de estimulos perceptualmente similares
(Backhaus et al 1987; Dyer & Chittka, 2004b). En los experimentos con condicionamiento
diferencial, se ha usado el castigo para los estimulos distractores debido a que esto
aumenta la motivacion a evitarlos (Chittka et al., 2003; Dyer & Chittka, 2004b; Dyer &
Neumeyer, 2005; Avargues-Weber, et al., 2010).

En la visualizacién sucesiva, la presentacion de los estimulos objetivo y distractor se da al
mismo tiempo. Esto se logra cuando el estimulo presenta un patrén que tiene tanto los
colores objetivo y distractor (Dyer & Neumeyer, 2005). En contraste, en la visualizacién
sucesiva los estimulos de color objetivo y distractor se presentan de forma homogénea y
espacialmente separados (Wells & Wells, 1983,1986; Backhaus & Menzel, 1987;
Backhaus et al., 1987; Backhaus, 1991; Brandt & Vorobyev, 1997; Vorobyev et al., 2001;
Dyer & Chittka, 2004a, 2004b; Giurfa, 2004; Dyer & Neumeyer, 2005; Amaya-Marquez,
2009; Amaya-Marquez et al., 2014).

En los experimentos de tareas de escogencia en abejas, la capacidad de discriminacion

de color disminuye en condiciones de visualizacion sucesiva presentando rendimientos de
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respuesta menores respecto a los experimentos con visualizacion simultanea, a pesar de
gue la visualizacion sucesiva es una condicion que a menudo se encuentra en la naturaleza
(Dyer & Neumeyer, 2005; Dyer & Chittka, 2004). Porque en un ambiente natural, las flores
generalmente son encontradas una a la vez, dado el limite de la resolucion de los ojos
compuestos (Land 1997; Spaethe et al. 2001; Spaethe & Chittka 2003), de manera que el
sistema visual de las abejas requiere hacer discriminaciones de las flores haciendo uso de
la visualizacion sucesiva. En humanos se ha encontrado que la habilidad de diferenciar
colores con precision se reduce significativamente cuando son vistos de forma sucesiva
en comparacion a la visualizacién simultanea (Newhall et al., 1957; Romero et al., 1986).
Esto se encuentra porque el tiempo en el cual se da deterioro de la imagen en condiciones
de visualizacion sucesiva puede ser de 60 ms (Uchikawa & Ikeda, 1981), lo que aumenta
la dificultad de evocar imagenes que faciliten el proceso de discriminacién. Dyer &
Neumeyer (2005) sugieren que en las abejas la discriminacion sucesiva de estimulos de
color puede deberse también a la ineficiencia en la que el cerebro de la abeja puede
codificar y recuperar la informacién del color de la memoria cuando es visto de forma

sucesiva.
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2.Planteamiento del problema

Durante la busqueda de alimento de las forrajeras A. mellifera se encuentran inmersas en
un ambiente que les ofrece un paisaje floral que cambia en el tiempo. El color, definido
como la percepcion causada por propiedades fisicas y quimicas de los pigmentos en las
plantas con flores (van der Koi et al., 2018), y las caracteristicas del sistema nervioso de
las abejas (Chittka, 1992). Esta fendmeno perceptual del color puede representarse en un
modelo que permite conocer la forma en cémo se percibe en el espacio visual de las abejas
(Chittka & Menzel, 1992, 1994). Por otro lado, el color es una sefial que las abejas pueden
asociar a las recompensas florales (Frisch, 1957; Wells & Wells, 1986; Menzel, 1990;
Chittka & Menzel, 1992; Brown et al., 1998; Giurfa et al., 1994; Banschbach, 1994; Leonard
et al., 2011, Dyer et al., 2012; Amaya-Marquez et al., 2014; Perry et al., 2017). Y, la
diferencia en la calidad de estas recompensas florales, afecta su comportamiento de
escogencia floral (von Frisch, 1969; Bitterman, 1976; Whitham, 1977; Hodges & Wolf,
1981; Loo & Bitterman, 1992; Richter & Waddington, 1993; Banschbach,1994; Hill et al.,
2001; Cnaani, 2006; Wells & Wells, 1986; Sanderson et al., 2006; Gil et al., 2007; Gil & De
Marco, 2009; Amaya-Marquez, 2009a; Amaya-Marquez et al., 2014).

Las diferencias perceptuales del color para las abejas pueden ser expresadas en funcion
de la distancia euclidea en el modelo de hexagono de color de Chittka (1992). Se ha
encontrado que la distancia de color afecta la probabilidad de escogencia correcta que en
tareas de escogencia con condicionamiento aversivo y visualizacion simultanea (Dyer &
Chittka, 2004; Bukovac et al.,, 2017; Garcia et al., 2017; 2018). Por otra parte, la
concentracion de azlcares afecta la conducta de escogencia en tareas de aprendizaje en
abejas(Greggers & Menzel, 1993; Bitterman, 1996; Greggers & Mauelshagen, 1997; Gil et
al., 2007; Cnaani et al., 2006; Gil & De Marco, 2009; Nachev et al., 2017). A partir de lo
anterior, este estudio se aborda la pregunta sobre el efecto simultaneo de la distancia de

color y la diferencia de concentracion de azlcares entre opciones florales, en la toma de
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decisiones de A. mellifera var. africanizada durante la escogencia floral. Para responder
esta pregunta se hace una aproximacion experimental simulando un contexto ecolégico
natural con cambios en la oferta de néctar asociado al color floral que implica
condicionamiento diferencial exclusivamente apetitivo en condiciones de visualizacion
sucesiva De esta manera se busca aportar al conocimiento en el area de la ecologia

cognitiva relacionado a la tarea de forrajeo de la especie A. mellifera L. var. africanizada.

2.1 Hipotesis

2.1.1 Hipdtesis general

La discriminacion del color floral y diferencia en la calidad de oferta del néctar floral afecta

la escogencia floral 6ptima en A. mellifera L. var. africanizada.

2.1.2 Hipotesis especifica
La distancia de color afecta la conducta de forrajeo 6ptimo en en A. mellifera L. var.

africanizada.

La diferencia en la concentracion de azlcares en el néctar floral afecta la conducta de
forrajeo 6ptimo en en A. mellifera L. var. africanizada.
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3.0bjetivos

3.1 General

Evaluar el efecto simultdneo de la distancia de color y la diferencia de
concentracion de azlcares entre opciones florales en la toma de decisiones de

escogencia floral durante el forrajeo en A. mellifera.

3.1.1 Especificos

1 Evaluar el efecto de distancia de color en la capacidad de discriminacion floral

de Apis mellifera L. var. africanizada.

2 Evaluar el efecto de diferencia en la concentracion de azlcares en la

escogencia floral de Apis mellifera L. var. africanizada.

3 Evaluar la conducta de escogencia floral de Apis mellifera L. var. africanizada

en una situacion de cambio en la concentracion de azucares.
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4.Materiales y métodos

El estudio se realiz6 con la especie de abeja Apis mellifera L. variedad africanizada durante
los meses de febrero a diciembre de 2017. Las pruebas experimentales se hicieron con
individuos provenientes del apiario del departamento de biologia en el Campus de la
Universidad Nacional de Colombia Sede Bogota (4° 38' 30.98" N y 74° 4' 52.66" O). Los
datos fueron tomados en la franja diaria de las 10 a las 16 horas, intervalo de tiempo con
condiciones climaticas para la actividad de forrajeo de A. mellifera L. La temperatura
promedio fue de 18.25 °C, desviacidn estandar de 1,77 °C. La humedad relativa promedio
fue de 57 % y desviacion estandar de 10,4 %. El estudio se hizo con individuos de una
colmena con presencia de reina y poblacion activa. La distancia entre la colmenay la arena

experimental fue de 40 m (Figura 4-1).

Figura 4-1: Ubicacion de la zona experimental

Zona Experimental

Google Earth

Campus de la Universidad Nacional de Colombia Bogota (Colombia). La arena
experimental se localizo a 40 metros del apiario. Fuente: Autor.
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4.1 Parche floral

Para simular un espacio natural de oferta floral se utiliz6 como arena experimental el
modelo de parche floral artificial usado por Wells & Wells (1986), Hill et al. (1997), y Amaya-
Marquez & Wells (2008). La base del parche consisti6 en una superficie de madera
cuadrada, plana, y pintada de color café con 36 agujeros, equidistantes entre si 70 mm, en
donde se insertaron flores artificiales. Las flores artificiales utilizadas tuvieron en comun
forma y tamafio, difiriendo solamente en color (ver seccion estimulos de color abajo). Cada
flor consisti6 en un pedicelo de 130 mm de longitud, una corola tubular de 8 mm de
profundidad basalmente en forma de copa actuando como nectario, y un limbo adherido al
tubo de la corola, el cual consistié en una superficie cuadrada de carton plastificado de 3
cm de lado. El nectario y el limbo de la corola presentaron el mismo color. En los agujeros
de la base de madera se insertaron flores artificiales de dos colores, 18 de cada uno
creando un parche bicolor de 36 flores. La distribucion de las flores se hizo de forma
alternada buscando mantener la misma probabilidad de visita por distancia (Figura 4-2).
Durante todos los experimentos cada flor presentd el mismo volumen de solucién de
sacarosa, 4 uL depositados con micropipetas en el nectario después de cada visita. La

concentracion de la solucién de sacarosa varié de acuerdo con el experimento (Tabla 1).

Figura 4-2: Parche floral

_________

Viaje al parche floral

Actividad de forrajeo de Apis. mellifera L. en el parche floral. Las lineas punteadas
muestran los viajes entre la colmena y el parche floral. Las lineas continuas muestran las
visitas entre flores. Fuente: Autor.
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4.1.1 Reclutamiento y registro de visitas

Previo al inicio de la fase experimental, se hizo una fase de entrenamiento de las abejas
de la colmena seleccionada para llegar a la zona donde se dispondria la arena
experimental. Para esto se usé una solucioén de sacarosa al 20% peso/volumen sin olor
como cebos dispuestos en cajas de Petri. Durante la fase experimental los individuos que
llegaron a la zona de alimentacion fueron entrenados a llegar al parche floral. Los
individuos fueron marcados en el térax o abdomen con pintura Testor una vez visitaron las
flores y tomaron el recurso. Se registr6 como visita floral cuando la abeja aterriz6 en la flor
e hizo contacto con la recompensa en la flor usando las antenas, probdscide o primer par
de patas. Luego de cada visita se rellend de nuevo cada flor con una micropipeta
automatica. Una vez la abeja llegé al parche floral, realizé las visitas florales necesarias
hasta alcanzar el limite de carga de néctar y regresar a la colmena, comportamiento
descrito por von Frisch (1969). Cada viaje a la arena experimental estuvo conformado por
mas de una visita floral (Figura 4-2), y la secuencia de escogencia de color floral fue
registrada en cada viaje. En todas las situaciones tratamiento las abejas realizaron maximo
cinco viajes al parche floral. EI namero total de individuos registrados fue de 160 abejas
forrajeras. Los cuales se distribuyeron en cada experimento realizado a lo largo del periodo
de experimental. Durante la realizacion de cada experimento se registro la respuesta de

uno o dos individuos que al finalizar el experimento fueron descartados.
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Figura 4-3: Visitas florales

Las visitas se registraron cada vez que la abeja aterrizd e hizo contacto con la fuente de
recompensa azucarada usando las antenas, probdscide o patas delanteras

4.2 Tipo de condicionamiento

Los experimentos de parche floral en vuelo libre utilizaron condicionamiento instrumental
en todos los tratamientos porque las abejas definieron con su conducta si recibian o no, la
recompensa de néctar. Las abejas fueron libres de visitar o no el parche floral, asi como
de visitar cualquier tipo floral sin importar su color. También fueron libres de consumir o no
el recurso luego de verse expuesto a este como consecuencia de visitar la flor. No existio
un limite en el nimero de visitas que la abeja pudo realizar durante cada viaje al parche
floral, por lo tanto, el condicionamiento instrumental es de tipo ensayo operante libre. En
todas las flores durante todos los tratamientos (1-3), cuando las abejas visitaron una flor
recibieron como consecuencia la posibilidad de consumir una sustancia azucarada, es
decir recibieron un estimulo apetitivo. Por esta razon, el condicionamiento instrumental
operante utilizado fue del tipo reforzamiento positivo porque la contingencia respuesta-

consecuencia siempre fue positiva.

En este estudio, la respuesta operante fue definida como el evento de visita a un color
floral, dado que fue una conducta medible y con solo dos opciones posibles, porque en
cada experimento se presentaron solo dos tipos de color floral. El color floral, fue el

estimulo sobre el cual se midié el aprendizaje asociativo en cada abeja en cada



5 Efecto de las sefiales visuales y la calidad del néctar en la toma de decisiones
6 economicas en Apis mellifera

experimento de acuerdo con las variables de distancia perceptual de color y diferencia en
la concentracion de azlcares en el néctar que ofrecié cada color. La conducta de respuesta
operante o de escogencia floral de aterrizar o no en un color, se cuantificO como proporcion
de visitas al color en cada viaje al parche floral para cada individuo. Esto permitié visualizar
si hubo cambios en la proporcion de respuesta al color entre viajes al parche floral para

cada tratamiento.

Definida la eleccion o escogencia floral como respuesta operante, se definié el color floral
como la clave en el contexto de estimulos (E), la eleccion de color floral como la respuesta
instrumental (R) y el recurso de néctar como la recompensa (C). La obtencion de néctar
como consecuencia de las visitas florales por las abejas se consideré como un evento de
aprendizaje inicial y necesario para el desarrollo de la pregunta tesis donde en los
tratamientos 2 y 3 se ofrecieron condiciones de diferencia en la concentracion de azlcares
en el néctar que se encontraban asociadas a cada color floral. Por ende, se mantuvo un
reforzamiento de naturaleza apetitiva, en donde una de las opciones present6 néctar en
una concentracion gue previamente fue explotado por las abejas en el tratamiento 1. Esto
permitié evaluar la capacidad de las abejas para asociar sefiales de color perceptualmente

distintas y con diferencia en la oferta de concentracion de azucares en el néctar.

4.3 Disefio experimental

Para evaluar el efecto simultaneo de la distancia de color y la recompensa en la escogencia
floral (Tabla 4-1), se realizaron 8 experimentos que presentaron las dos distancias de color
(Figura 4-4 y Figura 4-6) vy, las cuatro diferencias de concentracién de recompensa (Tabla
4-1). Los experimentos se llevaron a cabo con grupos independientes de abejas y se

realizaron de forma aleatoria durante el periodo de estudio.

En todos los experimentos se presentaron tres situaciones tratamiento de forma
consecutiva: tratamiento 1, tratamiento 2, y tratamiento 3 (Tabla 4-1). En tratamiento 1,
todas las flores ofrecieron recompensa con igual concentracion, en tratamiento 2 las flores
de un color tuvieron mayor concentracion respecto al color floral alternativo y, en

tratamiento 3, se invirtid la situacion presentada en tratamiento 2 de manera que el color
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gue antes ofrecié mayor concentracion tuvo menor concentracion en tratamiento 3 (Tabla
4-1).

Tabla 4-1: Serie experimental

Diferencia
_ Distancia Concentraciéon | Tratamiento | Tratamiento | Tratamiento
Experimento Col Azlcares
[% p/v]
1 10 20 vs 20 20 vs 30 30 vs 20
2 20 20 vs 20 20 vs 40 40 vs 20
Cercana
3 30 20 vs 20 20 vs 50 50 vs 20
4 40 20 vs 20 20 vs 60 60 vs 20
5 10 20 vs 20 20 vs 30 30 vs 20
6 20 20 vs 20 20 vs 40 40 vs 20
7 Lejana 30 20vs20 | 20vs50 | 50vs20
8 40 20 vs 20 20 vs 60 60 vs 20

Experimentos realizados en funcién de la distancia de perceptual de color y la diferencia de la
concentracion de la recompensa. Se muestra la estructura de cada experimento y la variacién de la
recompensa entre tratamientos.

4.3.1 Distancia de color

Los experimentos 1 a 4, presentaron la distancia de color de 0,052 unidades de hexagono
(uh) y los experimentos 5 a 8, presentaron la distancia de color de 0,142 uh (Figura 4-6).
Los experimentos se balancearon respecto al estimulo de color entrenado usando grupos
de abejas independientes. Se usaron cuatro tipos distintos de estimulo de color, dos
“azules” y dos “blancos” al ojo humano, que conformaron dos contextos de color (Figura 4-
4). Para calcular la distancia entre pares de colores en el espacio visual de la abeja, se
midié la reflectancia de cada color y el color café del fondo del parche, utilizando un

espectrofotdmetro Varian Cary 5000 UV-Vis_NIR (Figura 4-5). La modelacién para los
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estimulos en el espacio visual de Chittka (1992) en una matriz de distancia euclidiana se
hizo usando las sensibilidades espectrales de la especie A. mellifera, datos espectrales de
la iluminacién luz dia de 6500 K segun la CIE, reflectancia y adaptacion croméatica del fondo
usado (Figura 4-6).

Figura 4-4:Contextos de distancia de color

A. Contexto distancia de color lejana, flores AL (azul humano) y BL (blanco humano). B. Contexto
distancia de color cercana, flores AC (azul humano) y BC (blanco humano) Fuente: Autor.
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Figura 4-5: Valores de reflectancia de los estimulos de color y adaptacion cromatica al
fondo.
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Los colores BC y AC formaron el contexto de color distancia cercana y los colores BL y
AL, el contexto de color distancia lejana. Fuente: Autor.
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Figura 4-6: Ubicacion en el hexagono de color de los estimulos de color

E (B)

E (UV)

El hexagono de color. La excitacion de los fotorreceptores es graficada en angulos de 120° Chittka
(1992). Se grafica los estimulos de color BC, AC, BL y AL. Entre los colores BC y AC hay una
distancia de 0.052 uh de color, denominado contexto de color distancia cercana. Entre los colores
BL y AL, hay una distancia de 0.142 uh, denominado contexto de color lejano. Fuente: Autor.

Los estimulos de color que entre si presentan una distancia de color de 0.142 uh tienen
una probabilidad de escogencia correcta de 99.99 % para A. mellifera y una probabilidad
de escogencia correcta de 98.28 % para estimulos de color con una distancia de 0.052 uh
(Ver anexo C). Sin embargo, estos datos se reportan para experimentos de escogencia
con visualizacion simultanea y condicionamiento diferencial con castigo o sin recompensa

(Garcia et al., 2017). La aproximacion experimental de este trabajo presenta a las abejas
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un parche floral simulando un contexto ecolégico natural donde se presenta una tarea de
forrajeo en condiciones de visualizacion sucesiva y condicionamiento diferencial sin
castigo por sustancias amargas o flores vacias. Bajo estas condiciones, se reconoce que
la tarea de hacer escogencias correctas es mucho mas dificil para las abejas (Dyer &
Neumeyer, 2005; Avargues-Weber et al., 2010, Morawetz et al., 2013).

4.3.2 Concentracion de azucares en el néctar

Para cada grupo de ocho experimentos de cada contexto de distancia de color, se
realizaron experimentos generando en el tratamiento 2 diferencias en la concentracion de
azucares en la recompensa entre los dos estimulos de color. Estas diferencias fueron de
10%, 20%, 30% y 40% p/v. Donde las concentraciones de azlcares usadas generar estas
diferencias fueron 20% p/v, 30% p/v, 40% p/v, 50% p/vy 60% p/v. (Tabla 4-1).

4.4 Analisis de datos

4.4.1 Modelos Generalizados Lineales Mixtos

El modelado lineal mixto (GLMM) es una extension de técnicas de regresion lineal y
modelacion aditiva que permite tratar heterogeneidad, datos anidados y estructuras de
correlacion espacial y temporal. El andlisis GLMM favorece la reduccion el riesgo de tipo |,
ademas de que es a menudo mas poderoso que los enfoques univariados o multivariados
de anova, especialmente cuando la asuncion de esfericidad es violada como suele ocurrir
con datos sin transformar en GLMMs. La varianza y covarianza son modeladas
explicitamente, lo cual permite modelar mejor la varianza heterogénea y la correlacion de
los datos. GLMM permite establecer una estructura jerarquica de los datos que permite
extender los niveles de muestreo, por ejemplo, las observaciones dentro de individuos
dentro de otra clase de mayor nivel como los mismos individuos. El andlisis de modelos de
efectos mixtos es robusto ante datos faltantes siempre que estos falten al azar, de manera
gue no es necesario imputar datos (Quené & van der Bergh, 2008). Estas son las
principales ventajas del uso de GLMM por la cual se decidié hacer uso de este método de

analisis.



6 Efecto de las sefiales visuales y la calidad del néctar en la toma de decisiones
2 econodmicas en Apis mellifera

Las observaciones de visitas florales de cada individuo durante cada viaje al parche floral
se analizaron como datos binarios donde uno represento visita a un color y cero la visita al
color alternativo, se uso la distribucion binomial y la funcién de enlace logit para todos los
modelos GLMM. Las observaciones de visitas florales estuvieron agrupadas en unidades
de nivel mas alto definida como “abeja”. Cada uno los experimentos (Tabla 4-1) se realizé
con un grupo diferente de abejas, por ende, el factor abejas fue independiente para todos
los experimentos y fue incluido en el modelo como factor aleatorio. Los factores fijos fueron
incluidos como predictores de la respuesta en el modelo. Las visitas expresadas como el
namero de viajes al parche floral (Figura 4-2) fueron consideradas como un factor fijo en
el modelo sobre las cuales se interpreté el efecto de las variables de interés de la pregunta
de investigacion. Para cada tratamiento se propuso un modelo para explicar el

comportamiento de la respuesta de escogencia floral.

e Ajuste del modelo

La seleccion del modelo fue realizada basados en el principio de parsimonia que
propone la seleccién del modelo méas simple a partir de un conjunto de modelos de
mayor complejidad (Crawley, 2012). El modelo de partida estuvo conformado por
todas las variables y todas las interacciones posibles (Zuur et al., 2009). Para
encontrar el modelo de mejor ajuste se us6 el método de eliminacién o seleccién
hacia atrds (Faraway, 2016). EI método de eliminacién consistié en realizar
iterativamente los siguientes tres pasos: 1) iniciar con el modelo que tuviera todos
los términos o predictores disponibles incluidas sus interacciones. 2) comparar el
modelo completo con todos los modelos que tuvieran un término menos y el p-valor
computado correspondiente al término eliminado. 3) eliminar el término con el p-
valor mas grande que el valor critico de 0.05. La seleccién del modelo fue basada
en el valor del criterio de informacion de Akaike (AIC). El criterio de informacion de
Akaike AIC (Burnham & Anderson, 2002) ha sido empleado en el método de
seleccién de modelos (Myung, Forster, & Browne, 2000). El modelo que present6

el menor valor de AIC fue seleccionado.
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El analisis estadistico fue desarrollado usando el paquete estadistico RStudio
version 1.1.456. Los efectos de las variables de interés fueron evaluados usando
modelos lineales generalizados mixtos (distribucion binomial) del paquete “Ime4”
version 1.1.-18-1 (Bates et al., 2011). El procedimiento de eliminacion se realizé
con la funciéon “Drop1” del paquete “stats” version 3.5.1. Cuando la funcién “Drop1”
no mostrd interacciones no significativas se usé la funcion “Anova” tipo Il del
paquete “car” para encontrar los términos del modelo cuyo efecto en el modelo no
fueran significativo en la variable respuesta. La actualizacién del modelo se hizo
con la funcién “update” del paquete “stats”, la determinacién del modelo con menor

valor AIC se hizo con la funcién “anova” del paquete “stats”.

e Interpretacion de los efectos en el modelo

Las variables de interés, distancia de color y diferencia de concentracion se
definieron como factores fijos y la variacion asociada a las distintas abejas fue
mitigada usando la abeja como factor aleatorio. En este estudio los factores fijos
presentaron un disefio factorial cruzado dado que todas las combinaciones de los
niveles de cada factor y sus interacciones se usaron para estudiar el efecto en la
respuesta (Figura 4-7). El factor aleatorio presentd un disefio anidado dentro de
cada factor fijo, esto de acuerdo con la definicién dada en Krzywinski et al., (2014).
El andlisis de varianza para determinar valores de significancia se calculé usando
la chi-cuadrada de Wald (Fox & Weisberg, 2011) con la funcién Anova del paquete
“car’. Para los valores de significancia por contraste de niveles de factor, se uso la
funciéon “summary” del paquete “base” version 3.5.1. La representacion de los
efectos de los factores usados en los modelos lineales generalizados mixtos se us6
la funcion “effect” del paquete “effects” versién 4.1.0 (Fox, 2003). Los efectos se

visualizaron usando los paquetes “ggplot2” version 3.10 y “graphics” version 3.5.1.
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Figura 4-7: Disefo factorial

DISTANCIA DISTANCIA
CERCANA LEJANA

(0.052) (0.142)
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Disefio factorial cruzado donde cada nivel del factor diferencia de concentracion de la recompensa
se encuentra dentro de cada nivel del factor distancia de color. Fuente: Autor

4.4.2 Distancia de color y la diferencia de concentracion en la
escogencia floral

El efecto de la distancia de color y diferencia en la concentracion del recurso floral fue
analizado usando los datos de los experimentos 1 al 8 para cada tratamiento, es decir

tratamiento 1, tratamiento 2 y tratamiento 3 por separado (Tabla 4-1).

« Escogencia floral inicial (tratamiento 1)

Para explicar el comportamiento de escogencia floral en el tratamiento 1, se
propuso un modelo que tom6 como efecto fijo las variables 1) distancia de color, 2)

namero de viajes y 3) todas las interacciones posibles entre las variables [Ver
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Ecuacion (4.1)]. En el tratamiento 1, los individuos no estuvieron expuestos a una
situacion de incentivo econémico dado que no hubo diferencia en la concentracion
de néctar asociada a los colores florales. Por lo anterior, la diferencia de
concentracion del néctar fue cero y no es considera como un factor explicativo en

el modelo inicial.

Escogencia floral = Visitas * Distancia de color + 1 | Abeja

(4.1)

Escogencia floral optima (tratamiento 2)

En el tratamiento 2, las abejas fueron expuestas a realizar una tarea de escogencia
entre alternativas que presentaron diferencia entre la calidad de recurso. Para
explicar el comportamiento de escogencia floral correcta se propuso un modelo
inicial con las variables 1) distancia de color, 2) diferencia en la concentracion de
recompensa, 3) numero de viajes y 4) todas las interacciones posibles entre las

variables (Ver Ecuacion (4.2)).

Escogencia floral correcta

= Visitas * Distancia de color * Diferencia de concentraciéon + 1 | Abeja

(4.2)

Escogencia floral en situacion de cambio (tratamiento 3)

En el tratamiento 3, las abejas se expusieron a una situacién en la cual debian

enfrentarse a una situacidon de cambio. Para explicar su comportamiento de
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escogencia floral correcta se propuso un modelo inicial con las variables 1)
distancia de color, 2) diferencia en la concentracion de recompensa, 3) nimero de

viajes y 4) todas las interacciones posibles entre las variables (Ver Ecuacion (4.3)).

Escogencia floral correcta
= Visitas * Distancia de color * Diferencia de concentracién

+ 1| Abeja

(4.3)
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5.Resultados

5.1 Distancia de color y diferencia de concentracion en la
escogencia floral

El efecto de la distancia de color y la diferencia de concentracion en la escogencia floral
de A. mellifera se analiz6 con un modelo GLMM para cada tratamiento. A continuacion, se

presenta la ecuacién del modelo y efecto de las variables de explicativas en éste.

5.1.1 Escogencia floral inicial (Tratamiento 1)

El modelo GLMM obtenido para explicar el comportamiento de escogencia floral inicial en

el tratamiento 1 se describe en la Ecuacion (5.1).

Escogencia floral = Visitas + Distancia de color + Visitas: Distancia de color + 1| Abeja

(5.1)

Las abejas presentaron una escogencia aleatoria con respecto al color floral con el nimero
de visitas (x%q)= 1.20, P = 0.27) (Figura 5-1). La distancia de color no afectd la escogencia
floral (x%w) = 1.44, P = 0.22). Sin embargo, la interaccion entre distancia de color y nimero
de visitas florales fue marginalmente significativa (x*) = 3.90, P = 0.048) (Figura 5-2). Esto
se debié a la interaccion distancia de color-lejana y nimero de visitas (Tabla 5-1) la cual

vario en el rango de 0.44 - 0.54, valores muy cercanos al valor tedrico aleatorio (0.5).
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Figura 5-1: Efecto de las visitas en la escogencia floral en el tratamiento 1.

viaop TN

1 2 3 4 5

En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nimero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 1. Se muestra el intervalo de
confianza del 95 % alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-2: Efecto de la distancia de color y nUmero de visitas en la escogencia floral en
el tratamiento 1.

DISTANCIA_COLOR ¢ CERCANA # LEJANA

En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nimero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 1. Se muestra el intervalo de
confianza del 95 % alrededor del efecto estimado.
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Tabla 5-1: Valores de significancia para los niveles de cada factor del modelo en el
tratamiento 1.

Parametro Estimado Error estandar  P-Valor
Intercepto -0,08 0,08 0,31
Visitas 0,02 0,0185 0,27
Distancia color Lejana 0,13 0,11 0,23
Visitas: Distancia color Lejana -0,05 0,026 0,048

Se muestran los valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus
interacciones para el modelo lineal general mixto ajustado a los datos en tratamiento 1, Nvisitas de
escogencia = 13096, Nindividuos = 160.

5.1.2 Escogencia floral optima (tratamiento 2)

El modelo GLMM obtenido para explicar el comportamiento de escogencia floral en el

tratamiento 2 se describe en la Ecuacion (5.2).

Escogencia floral correcta
= Visitas + Visitas: Distancia de color + Visitas: Diferencia de concentracion

+ 1| Abeja

(5.2)

Las abejas modificaron la preferencia por el color floral correcto en el transcurso de la
actividad de forrajeo, incrementando la respuesta correcta con el nimero de visitas (x%1) =
32.394, P <0.001) (Figura 5-3). La interaccion entre la distancia de color y el nimero de
visitas florales fue significativa (x%1 = 22.523, P <0.001). También fue significativa la
interaccion entre diferencia de concentracién y nimero de visitas florales (x*s) = 87.68, P
<0.001).
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El andlisis de los niveles de cada factor del modelo mostré que la interaccién distancia de
color-lejana y nimero de visitas, tiene mayor efecto en la escogencia correcta que la
interaccion distancia color-cercana y numero de visitas (Tabla 5-2, Figura 5-4).
Adicionalmente, el analisis mostr6 que diferencias de concentraciones mas altas
incrementan la escogencia floral correcta (Tabla 5-2, Figura 5-5). El efecto positivo de
distancias de color lejana y la magnitud de la diferencia de concentracion se evidenci6 en

todas las combinaciones de nivel de factor en la serie experimental (Figura 5-6).

Figura 5-3: Efecto de las visitas en la escogencia floral en el tratamiento 2.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el numero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 2. Se muestra el intervalo de
confianza del 95 % alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-4: Efecto de la distancia de color y nimero de visitas en la escogencia floral en
el tratamiento 2.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nUmero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 2. El efecto se muestra para todas
las diferencias de concentracion de azlUcares Se muestra el intervalo de confianza del 95 %
alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-5: Efecto de la diferencia de concentracion y nimero de visitas en la
escogencia floral en el tratamiento 2.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el numero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 2. El efectos se muestra para
ambas distancias de color. Se muestra el intervalo de confianza del 95 % alrededor del efecto
estimado.
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Figura 5-6: Efecto de la distancia de color y nimero de visitas en la escogencia floral por
cada nivel de diferencia de concentracion en el tratamiento 2.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nUmero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 2. Se muestra el intervalo de
confianza del 95% alrededor del efecto estimado. A. Diferencia de concentracién 10%. B. Diferencia
de concentracién 20%. C. Diferencia de concentracion 30%. D. Diferencia de concentracion 40%.
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Tabla 5-2:Valores de significancia para los niveles de cada factor del modelo en el
tratamiento 2.

Parametro Estimado Error estandar  P-Valor

Intercepto Fijo -0,29 0,0497 <0,001

Visitas 0,12 0,0210 <0,001

Visitas: Distancia color_Lejana 0,084 0,0177 <0,001
Visitas: Diferencia concentracion_20 0,123 0,0242 <0,001
Visitas: Diferencia concentracion_30 0,16 0,0244 <0,001
Visitas: Diferencia concentracion_40 0,23 0,0252 <0,001

Se muestran los valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus
interacciones para el modelo lineal general mixto ajustado a los datos en el tratamiento 2, nvisitas de
escogencia = 14197, Nindividuos = 160.

5.1.3 Escogencia floral 6ptima en situacion de cambio oferta de
néctar (tratamiento 3)
El modelo GLMM obtenido para explicar el comportamiento de escogencia floral en el

tratamiento 3 se describe en la Ecuacion (5.3).

Escogencia floral correcta
= Visitas + Distancia de color + Diferencia de concentracién

+ Visitas: Distancia de color + Visitas: Diferencia de concentracién + 1| Abeja

(5.3)

Las abejas revirtieron la preferencia por el color floral escogido en el tratamiento 2, y en el
transcurso de la actividad de forrajeo incrementaron la respuesta de escogencia correcta
con el nimero de visitas (x%1) = 74.29, P < 0.001) (Figura 5-7). El efecto de la interaccion

entre la distancia de color y el nUmero de visitas fue significativo en la escogencia correcta
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(X’ = 13.144, P < 0.001). La interaccién entre la diferencia de concentracién y nimero de
visitas florales fue significativa (x?3 = 95.941, P < 0.001). El factor distancia color por si
solo afectd la escogencia correcta (x°q) = 5.444, P = 0.0196) asi como lo hizo el factor
diferencia de concentracion (x?@ = 29.847, P < 0.001).

El andlisis de los niveles de cada factor del modelo muestra que el cambio en la respuesta
de escogencia correcta dado por la pendiente en la interaccién distancia de color-lejana y
namero de visitas es mayor que el de la interaccion distancia color-cercana y namero de
visitas (Tabla 5-3, Figura 5-8). Adicionalmente, el andlisis muestra que en diferencias de
concentraciones mas altas el efecto en la escogencia floral correcta aumenta (Tabla 5-3,
Figura 5-9). El efecto positivo de las interacciones distancia de color lejana y visitas, y
diferencia de concentracion y visitas, se evidencié en todas las combinaciones de nivel de
factor en la serie experimental. Sin embargo, ocurre que la exactitud en la escogencia
correcta al final del tratamiento 3 no se diferencia como ocurrié en el tratamiento 2 debido
a que la proporcion de escogencia correcta inicial al inicio de tratamiento no fue la misma
(Figura 5-10). El factor distancia de color lejana por si solo, afecta negativamente la
escogencia correcta (Tabla 5-3). Igualmente, se encontré un efecto negativo para los

factores diferencia de concentracion (Tabla 5-3).
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Figura 5-7: Efecto de las visitas en la escogencia floral en el tratamiento 3.

En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nimero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 3. Se muestra el intervalo de
confianza del 95 % alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-8: Efecto de la distancia de color y nimero de visitas en la escogencia floral en
el tratamiento 3.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nimero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 3. El efecto se muestra para todas
las diferencias de concentracion de azucares. Se muestra el intervalo de confianza del 95 %
alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-9: Efecto de la diferencia de concentracion y nimero de visitas en la
escogencia floral en el tratamiento 3.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se

grafica el nimero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 3. El efecto se muestra para ambas
distancias de color. Se muestra el intervalo de confianza del 95 % alrededor del efecto estimado.
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Figura 5-10: Efecto de la distancia de color y nimero de visitas en la escogencia floral
por cada nivel de diferencia de concentracion en el tratamiento 3.
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En la ordenada se grafica la probabilidad de respuesta de escogencia floral, y en la abscisa se
grafica el nUmero de visitas (reunidas por viaje) en el tratamiento 3. Se muestra el intervalo de
confianza del 95 % alrededor del efecto estimado. A. Diferencia de concentracion 10%. B. Diferencia
de concentracién 20%. C. Diferencia de concentracion 30%. D. Diferencia de concentracion 40%.
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Tabla 5-3: Valores de significancia para los niveles de cada factor del modelo en el
tratamiento 3.

Parametro Estimado Error estandar  P-Valor

Intercepto -0,70 0,18 <0.001

Visitas 0,23 0,0271 <0.001

Distancia color Lejana -0,37 0,158 1,96e-02

Diferencia concentracion_20 -0,71 0,226 1,51e-03
Diferencia concentracion_30 -0,91 0,225 <0.001
Diferencia concentracion_40 -1,18 0,226 <0.001
Visitas: Distancia color Lejana 0,086 0,238 <0.001
Visitas: Diferencia concentracion_20 0,185 0,0336 <0.001
Visitas: Diferencia concentracion_30 0,220 0,337 <0.001
Visitas: Diferencia concentracion_40 0,333 0,0345 <0.001

Se muestra los valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus
interacciones para el modelo lineal general mixto ajustado a los datos en el tratamiento 3 hasta el
QUil’ltO viaje de Visitas, nvisitas de escogencia = 18877, Nindividuos = 160.

5.1.4 Escogencia floral al color entrenado entre tratamientos

Se muestra la proporcion de escogencia al color que en el tratamiento 2 tuvo el néctar de
mayor concentracion de azlcares y en el tratamiento 3 pasoé a tener el néctar de menor
concentracion de azucares. Por lo tanto el color entrenado es el color correcto en el
tratamiento 2 y la alternativa de color incorrecta en el tratamiento 3. Para los experimentos
1 a 4 se muestra la proporcion de escogencia a los colores AC y BC (Figura 5-11B, 5-11D,
5-12B, 5-12D). Para los experimentos 5 a 8 se muestra la proporcién de escogencia para
los colores AL y BL (Figura 5-13B, 5-13D, 5-14B y 5-14D).

Para cada experimento se encontrd similar tendencia en el cambio en la proporciéon de
escogencia al color entrenado sin importar el color, BC o AC en los experimentos de
distancia cercanay, BL o0 AL, en los experimentos de distancia lejana. Se encontr6 que la
proporcion de escogencia promedio al color entrenado cambia entre tratamientos para

cada experimento. Se registré el numero de visitas promedio en cada viaje realizado al
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parche floral en cada tratamiento y se encontrd que este aumenta en cuando las abejas se
exponen al tratamiento 3 (Figura 5-11A, 5-11C, 5-12A, 5-12C, 5-13A, 5-13C, 5-14A, 5-

14C).

Figura 5-11: Conducta de escogencia al color entrenado experimentos 1y 2.
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En la ordenada Y1 se muestra la proporcién de visitas al color entrenado a lo largo de los viajes al
parche floral para el tratamiento 1, tratamiento 2 y tratamiento 3. En la ordenada Y2 se muestra el
promedio de visitas total en cada viaje. Para ambos se muestra el error estandar. En la abscisa, se
muestra el nUmero de viajes al parche floral. A. Escogencia floral media registrada en el experimento
1, n=19 individuos. B. Escogencia floral individual registrada en el experimento 1 (Tabla 4-1). Los
individuos 1-10 cuando se entrend al color BC, y los individuos 11-19 cuando se entrend el color
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AC. C. Escogencia floral media registrada en el experimento 2, n= 20 individuos. D. Escogencia
floral individual registrada en el experimento 2. Los individuos 1-10 cuando se entrend al color BC,
y los individuos 11-20 cuando se entreno el color AC.

Figura 5-12: Conducta de escogencia al color entrenado experimentos 3y 4.
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En la ordenada Y1 se muestra la proporcion de visitas al color entrenado a lo largo de los viajes al
parche floral para el tratamiento 1, tratamiento 2 y tratamiento 3. En la ordenada Y2 se muestra el
promedio de visitas total en cada viaje. Para ambos se muestra el error estandar. En la abscisa, se
muestra el ndmero de viajes al parche floral. A. Escogencia floral media registrada en el
experimento 3, n= 21 individuos. B. Escogencia floral individual registrada en el experimento 3 .
Los individuos 1-11 cuando se entrend al color BC, y los individuos 12-21 cuando se entrend el color
AC. C. Escogencia floral media registrada en el experimento 4, n= 21 individuos. D. Escogencia
floral individual registrada en el experimento 4. Los individuos 1-11 cuando se entrendé al color BC,
y los individuos 12-21 cuando se entrend el color AC.
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Figura 5-13: Conducta de escogencia al color entrenado experimentos 5y 6.
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En la ordenada Y1 se muestra la proporcién de visitas al color entrenado a lo largo de los viajes al
parche floral para el tratamiento 1, tratamiento 2 y tratamiento 3. En la ordenada Y2 se muestra el
promedio de visitas total en cada viaje. Para ambos se muestra el error estandar. En la abscisa, se
muestra el nUmero de viajes al parche floral. A. Escogencia floral media registrada en el experimento
5, n= 19 individuos. B. Escogencia floral individual registrada en el experimento 5. Los individuos
1-9 cuando se entrend al color BL, y los individuos 10-19 cuando se entrend el color AL. C.
Escogencia floral media registrada en el experimento 6, n= 20 individuos. D. Escogencia floral
individual registrada en el experimento 6. Los individuos 1-10 cuando se entrend al color BL, y los
individuos 11-20 cuando se entrend el color AL
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Figura 5-14: Conducta de escogencia al color entrenado experimentos 7 y 8.
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En la ordenada Y1 se muestra la proporcion de visitas al color entrenado a lo largo de los viajes al
parche floral para el tratamiento 1, tratamiento 2 y tratamiento 3. En la ordenada Y2 se muestra el
promedio de visitas total en cada viaje. Para ambos se muestra el error estandar. En la abscisa, se
muestra el nimero de viajes al parche floral. A. Escogencia floral media registrada en el experimento
7, n= 20 individuos. B. Escogencia floral individual registrada en el experimento 7. Los individuos
1-10 cuando se entrené al color BL, y los individuos 11-20 cuando se entrend el color AL. C.

Escogencia floral media registrada en el experimento 8, n= 20 individuos.

D. Escogencia floral

individual registrada en el experimento 8. Los individuos 1-9 cuando se entrend al color BL, y los

individuos 10-20 cuando se entreno el color AL.
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6. Discusion

6.1 Distancia de color y diferencia de concentracion de
néctar en la escogencia floral

Las abejas respondieron diferencialmente a la distribucion de las recompensas de néctar
presentadas en los parches florales. En todos los experimentos se observé cambio en la
conducta de escogencia floral entre tratamientos (Figuras 5-1, 5-3, 5-7). En el tratamiento
1, no hubo efecto de la distancia de color en la escogencia floral. Las abejas visitaron
aleatoriamente las dos opciones de color indicando que, en ausencia de incentivo
econdmico en el valor del néctar, las abejas no desarrollan escogencia floral espontanea
al color. Esta conducta se mantuvo a lo largo del tratamiento 1 (Figura 5-1) y ocurrié
indistintamente de la distancia de color (Figura 5-2). Indicando que las abejas inician sin
preferencia inicial por los colores usados en la prueba. En los tratamientos 2 y 3, las abejas
modificaron la preferencia floral por el color con el néctar de mayor concentracion. Esto
indica que las abejas fueron capaces de discriminar los cuatro colores utilizados en las
pruebas, distinguiendo entre pares de colores. El cambio de preferencia indica que las
abejas utilizaron el color como sefial para explotar el recurso floral de mayor valor. Sin
embargo, la preferencia por la flor correcta fue mayor en parches con alternativas florales
de mayor distancia de color entre si (Figura 5-4) y mayor diferencia de concentracion entre
si (Figura 5-5). Los dos factores tuvieron un efecto aditivo positivo en la respuesta de
escogencia floral correcta, generando patrones de forrajeo diferenciales en el cambio de
pendiente o velocidad, y exactitud en la que se alcanzé la maxima proporcién de

escogencia correcta definida en términos del cambio de pendiente del efecto en la variable
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respuesta. La exactitud de la respuesta se incrementd con la experiencia de las abejas
alcanzando el valor méximo al final del tratamiento (Figura 5-6, Ecuacion (5.2), Tabla 5-2).

Se encontré una relacién positiva entre la discriminacién del color y la diferencia de
concentracion en el néctar de las flores, como lo evidencia la mayor proporcion de
escogencias correctas en las diferencias mas altas (Figura 5-5). La concentracién del
néctar afectd la motivacion y los procesos de asociacion al color en las abejas forrajeras,
permitiéndoles aprender el color del recurso de mayor concentracién y optimizar la
explotacion del parche floral, aunque de manera diferencial, y ocurrié indistintamente de la
distancia perceptual (lejana/cercana) (Figura 5-6). Este ultimo resultado es coherente con
hallazgos previos en estudios de aprendizaje, en los que se ha reportado que la variacién
en la intensidad de la recompensa afecta la tasa de aprendizaje (Domjan et al., 2010;
Bouton, 2016).

Las distancias de color en el espacio visual de A. mellifera utilizadas en este estudio fueron
0.142 uh (lejana) distinguible perceptualmente, y 0.052 uh (cercana), en la cual las sefiales
se perciben como similares de acuerdo con Dyer & Chittka (2004). Los valores de
discriminacién correcta para la distancia de color de 0.142 uh son de 99.9% y para la
distancia de color de 0.052 uh de 99.28 % probabilidades calculadas bajo situaciones
ideales de respuesta en experimentos de escogencia con visualizacion simultanea y

condicionamiento diferencial con castigo o flores sin recompensa (Garcia et al., 2017).

En el presente estudio se realizaron experimentos aproximando una situacion de forrajeo
natural de escogencia floral bajo visualizacion sucesiva y condicionamiento diferencial
exclusivamente apetitivo. Se reconoce gque bajo estas condiciones la tarea de escogencia
del color floral correcto es mas dificil para las abejas (Dyer & Neumeyer, 2005; Avargues-
Weber et al., 2010, Morawetz et al., 2013). Las condiciones anteriores son similares a las
gue enfrentan las abejas en forrajeo en contextos ecolégicos en la naturaleza (Dyer &
Chittka, 2004; Amaya-Marquez et al., 2014; Bukovac et al., 2017). Las diferencias en
desempefio en la escogencia floral que se reportan en el presente estudio entre distancia

cercana y lejana pueden ser atribuidas a los niveles de dificultad: 1) La dificultad en la
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discriminacién perceptual del color con la distancia utilizadas, y 2) el tipo de protocolo
experimental aplicado. De manera interesante, las abejas que forrajearon en contextos de
distancia cercana hicieron el esfuerzo de discriminacion soélo lo cuando el incentivo de
concentracion de néctar fue alto (Figura 5-6). Sin embargo, en todos los casos el esfuerzo
de discriminacion en esta distancia se reflejé en un desempefio de escogencias correctas
por debajo del que tuvieron las abejas resolviendo la tarea con flores mas distinguibles
entre si. Este resultado sefiala que dificultades en la percepcion de sefiales cercanas
tienen un costo en la explotacién 6ptima de parches florales. Resultado coherente con la
teoria que sefiala que la cualidad de las sefiales que permiten discriminar mejor afecta la
tasa de aprendizaje (Dukas, 1998, 2004). Estudios previos realizados con abejas han
encontrado que el rendimiento en la escogencia floral correcta depende de las diferencias
en la percepcion del color (Erber, 1975; Wells & Wells, 1983; Dyer & Chittka, 2004; Giurfa,
2004; Dyer et al., 2007, 2008; Kunze & Gumbert, 2001; Amaya-Marquez, 2009; Leonard et
al., 2011).

En la naturaleza, la percepcion del color es causada por propiedades fisicas y quimicas de
la microestructura de los pétalos y los pigmentos en las plantas con flores (van der Koi et
al., 2018) y la variabilidad en el color floral de las plantas polinizadas por las abejas es
comuny es causada por diferencias en las concentraciones de pigmentos (Papiorek et al.,
2013). En el presente estudio se muestra que la disimilitud de color de las flores afecta el
comportamiento de escogencia floral de las abejas A. mellifera var. africanizadas y les
permite desarrollar preferencias de color aprendidas. El efecto aditivo de la concentracién
de néctar y la distancia de color en la discriminacién sugiere que en la naturaleza multiples

factores pueden afectar la discriminacion floral y la tarea de escogencia del recurso 6ptimo.

La capacidad de escoger correctamente tiene un limite tedrico que se alcanza cuando un
individuo escoge siempre la presa o recurso de mayor retorno energético (Stephens &
Krebs, 1986). En el caso de la escogencia de las opciones florales en el parche, dicho valor
se alcanzaria si el 100% de las visitas realizadas por las abejas en cada viaje (Figura 4-2)

fueran realizadas a las flores con el color correcto. Este limite rara vez es alcanzado en
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sistemas bioldgicos, por ejemplo, en polinizadores como abejorros (Bombus terrestris) y
abejas A. mellifera europeas, donde se ha reportado que no se alcanza este limite debido
a que existen compromisos entre velocidad y exactitud (Chittka et al., 2003; Dyer & Chittka,
2004; Burns & Dyer, 2008). En el presente estudio se verificd que el proceso de inclusion
de una presa (flor) en la dieta de la abeja es mediado por un proceso de adquisicion de
informacion acerca del valor energético de las flores alternativas, y fue evidente que la
disimilitud en el fenotipo de color-floral afecto la velocidad y exactitud de la respuesta de
forrajeo. A medida que las abejas ganaron experiencia con el nimero de visitas realizadas,
regresaron al parche floral y visitaron las flores para cosechar el recurso hasta regresar de
nuevo a la colmena, la capacidad de escoger correctamente las flores con el color asociado
al recurso de mayor concentracién mejor6 (Figura 5-6). En este punto se encuentra una
conexion entre forrajeo Optimo y el aprendizaje animal que ha sido sugerida previamente
(Kamil,1983,1985), donde se propone la experiencia como factor necesario en el
aprendizaje animal que le permite llegar a comportarse como un organismo que hace
elecciones 100% correctas al momento de escoger la presa mas rentable en términos

energéticos.

De otra parte, la exactitud y la velocidad de las trayectorias de las funciones de forrajeo
modeladas en el tratamiento 2 incrementaron con la diferencia de concentracion. El
incremento cuando la diferencia de concentracion pas6 de 10% p/v a 20% plv, no fue el
mismo que cuando la diferencia paso6 de 20% p/v a 30% p/v (Figura 5-5). Por lo tanto, no
hubo correspondencia entre el incremento del valor de concentracién del néctar y la
exactitud en la escogencia floral correcta. Esto puede estar relacionado con el hecho de
gue la percepcion de estimulos de recompensa que tienen organismos vivos como las
abejas, no se corresponde con el cambio real del mismo (Bitterman et al.,1983;
Waddington & Gottlieb, 1990; Page et al., 1998; Sanderson et al., 2013), lo cual obedece
al comportamiento de las curvas psicométricas descrita en la ley de Fechner-Weber
(Weber 1934/1996), y se reconoce afecta la conducta de forrajeo floral y explotacion de
alimento en muchos animales (Bateson & Kalcenik, 1995; Kacelnik & Brito, 1998; Bateson
et al., 2002; Nachev & Winter, 2012; Nachev et al., 2017).
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Este fendmeno observado en las abejas y su efecto en su conducta de escogencia floral
correcta sugiere que hay una relaciéon decreciente entre el beneficio que pueden obtener
las plantas que presentan sefiales de color y oferta de néctar facilmente discriminable, y el
costo de producir estas sefiales con estas caracteristicas. Sin embargo, un paisaje de
plantas con diferencias de concentracion de néctar y sefiales de color entre flores, el color
de las flores de las plantas que presenten el recurso de mayor concentracion sera
aprendido con mayor rapidez y exactitud por las abejas, favoreciendo la fidelidad floral por
constancia al color aprendida, comportamiento observado en las abejas y otros animales
(Amaya-Marquez, 2009b).

6.2 Cambio de oferta de néctar en la escogencia floral

En el tratamiento 3 las abejas se enfrentaron a la tarea de optimizacion escogiendo de
nuevo entre los dos colores florales utilizados en el tratamiento 2, a diferencia que en
tratamiento 3 se invirtié el color asociado al néctar de mayor concentracién. Se encontrd
gue durante los primeros viajes en el tratamiento 3, las abejas continuaron visitando las
flores con el color que habian aprendido en el tratamiento 2. Aunque las abejas no tomaron
el néctar continuaron realizando visitas a las flores con ese color. Esto incremento el
numero de visitas florales promedio por viaje al parche floral (Figura 5-11 a 5-14) y ocurrié
con mayor fuerza en los experimentos donde la diferencia de concentracion fue mayor a
10%. Por lo tanto, la capacidad de optimizar la toma de recurso durante los primeros viajes
en el tratamiento 3 disminuyd porgue las abejas hicieron mas visitas florales y el
rendimiento de escogencia correcta fue mas bajo en comparacién al tratamiento 2 (Figura
5-3, 5-7).

Este fendmeno puede ser explicado a partir de los procesos de expectativa generados por
la calidad del recurso que previamente se habia explotado, lo cual ha sido reportado para
abejas meliferas cuando se enfrentan a situaciones donde cambia la cantidad de néctar
en las flores que han explotado previamente en un mismo lugar (Gil et al., 2007; Gil & De
Marco, 2009). En el presente estudio, las abejas presentaron persistencia al color que

habian aprendido en el tratamiento 2, pese a que en el tratamiento 3 la escogencia de ese
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color no llevaba al recurso de mayor concentracion en la oferta floral. Los procesos de
persistencia a una sefial o lugar estan relacionados con la fuerza en la expectativa
generados en el organismo y estan relacionados con procesos de aprendizaje y memoria
de informacién (Menzel, 1990; Greggers & Menzel, 1993; Demas & Brown, 1994; Ohyama
et al., 1995; Brown et al., 1997; Isnec et al., 1997; Brown et al., 1998; Menzel, 1999; Filop
& Menzel 2000; Wiegmann et al., 2003; Cheng & Wignall, 2006).

La expectativa generada en las abejas fue mas fuerte cuando escogieron el color correcto
con mayor exactitud y rapidez en el tratamiento 2, lo cual sucedi6 cuando para los
contextos florales con mejor discriminacion de color y diferencia en la concentracion del
néctar. Por lo tanto, las abejas que presentaron mejor desempefio de aprendizaje del color
en el tratamiento 2, en el inicio del tratamiento 3 tuvieron menor rendimiento en la
escogencia floral correcta (Figura 5-8, 5-9). El modelo que explica la respuesta en el
tratamiento 3 [Ecuacion (5.3)], explica que la diferencia de concentracion y la distancia de
color experimentada en el tratamiento 2, tuvo efecto aditivo negativo en la probabilidad de
gue las abejas hicieran escogencia floral correcta (Tabla 5-3). Por lo tanto, esto explica por
gqué para las abejas elegir el color floral correcto al comienzo del tratamiento 3 fue menos
probable (Figura 5-10).

La situacion observada en el tratamiento 3 evidencia un conflicto en la actualizacion de la
informacién entre la informacion aprendida por el color que predecia el néctar de mayor
concentracion en el tratamiento 2 y la concentracién del néctar que ofrecia en el
tratamiento 3. Este resultado confirma que el aprendizaje y la memoria tienen costos en la
adaptacion comportamental cuando suceden a menor tasa que el cambio ambiental
(Dukas, 1998). Con el numero de visitas las abejas revirtieron la escogencia del color
aprendido en el tratamiento 2 (Figura 5-11 a Figura 5-14), aumentando su escogencia del
color floral correcto (Figura 5-7). De nuevo la distancia perceptual de color y la diferencia
en la concentracién con el nimero de visitas afectd la respuesta de escogencia floral
correcta (Ecuacién 5-3), la cual se alcanz6 con mayor velocidad en los contextos florales
con mayor discriminacién de color y diferencia de concentracién en la oferta de néctar
(Figura 5-8, Figura 5-9, Tabla 5-3).
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Algunas abejas no lograron revertir su conducta de escogencia de color floral en el
tratamiento 2, y continuaron visitando el color floral aprendido a pesar de que ofreciera
néctar de menor concentracion, el cual las abejas evitaron explotar en el tratamiento 2.
Estas abejas no presentaron aprendizaje reversible como se ha descrito en Dyer et al
(2012), y su comportamiento de forrajeo fue subéptima dado el comportamiento individual
al color como se ha descrito en Wells & Wells (1986); Amaya-Marquez et al. (2014). Esto
sucedio en los experimentos con diferencia de concentracion de néctar de 30% y 40% p/v
con mayor distancia de color (Figura 5-14B y Figura 5-14D). Es posible que las condiciones
gue generaran mayor expectativa al color impidan que las abejas actualicen su memoria
de trabajo, proceso necesario para cambiar de conducta ante el cambio de ambiente
(Menzel, 1999; Chittka et al., 1999).

A partir de lo anterior, se predice que las abejas que en el tratamiento 2 aprendieron a
escoger el color floral con mayor rapidez y exactitud (Figura 5-6D), en el tratamiento 3 no
hubieran logrado revertir su conducta o por lo menos no con la misma rapidez si se
hubieran enfrentado a un contexto floral con mayor dificultad de discriminacién de color y
menor diferencia en la concentracion de las alternativas de néctar, porque en esas
condiciones la velocidad y exactitud para alcanzar una conducta de escogencia correcta
es mucho menor (Figura 5-10A). En la naturaleza es muy probable que esto ocurra dada
la variabilidad en la oferta floral y el ambiente de sefiales de color al que se enfrentan las
abejas (Kalcelnik & Bateson, 1996; Bateson & Kalcelnik, 1998; Chittka, 1994; Kunze &
Gumbert, 2001; Papiorek et al., 2013; Drezner et al., 2007; Kevan & Menzel, 2012; Nachev
et al., 2017; Bukovac et al., 2017). Estas predicciones podrian ser probadas en futuros
experimentos que utilicen nuevas combinaciones de las variables de color y diferencias de
concentracién en situaciones de cambio y midan el efecto en la conducta de escogencia

floral en las abejas.
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La conducta de escogencia floral en A. mellifera fue afectada por la disimilitud del fenotipo
floral, especificamente el fenotipo de color. La distincion de este rasgo fue suficiente para
generar procesos de discriminacién e incrementar la constancia floral. El color es un
elemento importante del fenotipo floral sujeto a variacion por la concentracion de pigmentos
(Papiorek et al., 2013). Estos resultados demuestran que la variacion en el rasgo de color
permite a las abejas discriminar y presentar preferencia en sus elecciones florales,
promoviendo conductas de constancia floral aprendida. Por ende, se encuentra que la
variacion en un solo rasgo puede generar conductas de constancia floral a diferencia de
las predicciones de la hip6tesis sobre la complejidad floral y variacion en mas de dos

caracteres como factor explicativo de constancia individual de Gegear & Laverty (2001).

Las abejas lograron discriminar entre flores perceptualmente de cercanas de color. Sin
embargo, la explotacion del parche floral fue subéptima respecto a la lograda cuando la
distancia perceptual de color fue mayor (Figura 5-4). En ese sentido, hay un costo en la
capacidad de maximizacién en la toma de energia para las abejas cuando forrajean en
parches florales donde la discriminacién de color es més dificil. Los resultados del presente
estudio encuentran que, a mayor distancia perceptual de color, las abejas escogen con
mayor velocidad y exactitud las flores con mayor concentracion de néctar (Figura 5-6 y
Figura 5-10). Esto se encuentra en linea con los hallazgos de Spaethe et al (2001), en el
sentido de que la toma de energia neta depende de las diferencias perceptuales de color
de las flores. Por otro lado, estos resultados predicen que, en comunidades de plantas con
flores similares en color, el comportamiento de escogencia de polinizadores como las
abejas disminuira la constancia floral a un color particular, esto tendra un costo para las
plantas porque recibiran cargas de polen hetero especificas disminuyendo su probabilidad
de éxito reproductivo. También sugieren que, en comunidades de este tipo, las plantas
mutantes con colores florales facilmente diferenciables por las abejas, recibiran mas visitas
si simultaneamente presentan néctar con concentraciones mas altas. Pero si presentan
néctar con bajas concentraciones respecto a la oferta de néctar del ambiente, seran mas

facilmente omitidas por polinizadores como las abejas.
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7.Conclusiones

1. La conducta de forrajeo de Apis melifera var. africanizada registrada en los
experimentos realizados en este estudio, sefiala que esta especie, al igual que la
abeja melifera europea, es capaz de evaluar opciones de dieta y tomar decisiones

de escogencia floral sobre la base de un criterio econémico.

2. La abeja Apis melifera var. africanizada demostré capacidad en la discriminacion

del color en contextos perceptualmente similares y disimilares.

3. La abeja Apis melifera var. africanizada puede usar la sefial de color para escoger

las flores que ofrezcan néctar de mayor concentracion de azlcares.

4. La disimilitud de color afecta positivamente la velocidad y exactitud de escogencia

floral que optimiza la ganancia de energia en Apis melifera var. africanizada.

5. Mayor distancia perceptual de color y la diferencia de concentracién de azlcares
en la oferta floral aumenta la velocidad y exactitud del aprendizaje de sefial de color

en la escogencia floral 6ptima en Apis melifera L. africanizada.

6. Las abejas Apis. mellifera var. africanizada desarrollan expectativas por las sefiales
de color que ofrecen recurso de néctar y esta depende de la discriminacién y la

diferencia de concentracion de azUcares dada en la oferta floral del ambiente.
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7. Enlas abejas Apis. mellifera var. africanizada el aprendizaje a las sefales de color
afectan negativamente la escogencia floral de recurso Optima cuando cambia la

oferta de néctar asociado al color.

8. Las abejas Apis melifera var. africanizada lograron aprender a escoger la flor con
el recurso de mayor concentracion de azucares después de ser expuestas a
situaciones de cambio en la calidad de oferta de néctar asociada las sefiales de

color.



9 Efecto de las sefiales visuales y la calidad del néctar en la toma de decisiones

6 economicas en Apis mellifera

A.

marcas de abeja

Anexo: Control de posicion y

Se hizo un experimento control en el contexto de distancia lejana con diferencia de

concentracion de 40% p/v. Entre el viaje 10 y 11, se mantuvieron las condiciones de

distancia de color y diferencia de concentracion, pero se cambio el parche floral por uno

nuevo que no habia sido visitado por las abejas. Adicionalmente, se cambié el orden de

las flores, distribuyéndolas de manera aleatoria. Se registré la secuencia de visitas el viaje

11.
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A. En el gje Y1se muestra la proporcién de visitas al color entrenado a lo largo de los viajes al

parche floral para tratamiento 1, tratamiento 2 y situacion control. En el eje Y2 se muestra

el promedio de visitas total en cada viaje. En ambos ejes se muestra el error estandar.

Distancia de color lejana y diferencia de concentracion 40% p/v, n= 18 individuos. B.
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Escogencia floral individual. Los individuos 1-19 cuando se entrend al color BL, y los
individuos 11-18 cuando se entrend el color AL.

Prueba de Contraste de Signos de Wilcoxon con correccion de continuidad.
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Medidas en el tiempo

V = 42.5, p-valor = 0.8139. Se acepta la hipétesis nula de que las variables son
homogéneas entre el viaje 10 y el viaje 11. La proporcion de escogencia es muy similar

antes y después del cambio de flores y cambio de posicién de las flores.
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B. Anexo: Analisis de Efectos Mixtos
del Modelo Generalizado

e Tratamiento 1

Modelo:

Escogencia floral = Visitas * Distancia de color + 1 | Abeja

Parametro X2 df P-valor
Intercepto 1,0198 1 0,31257
Visitas 1,2096 1 0,27142
Distancia color 1,4413 1 0,22993
Visitas: Distancia color 3,9083 1 0,04805
Valor sobredispersion 0,9747756
Convergencia del modelo Sl

Andlisis de varianza x2 de Wald anova tipo Il de los efectos principales del GLMM. Cddigos de
significancia.
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Error
Parametro Estimado estandar P-Valor
Intercepto Fijo -0,08137 0,08057 0,313
Visitas 0,0204 0,01855 0,271
Distancia color Lejana 0,13833 0,11522 0,23
Visitas: Distancia color Lejana -0,05219 0,0264 0,048
o2 Intercepto Aleatorio 0,224 0,4733
AlIC 17752,5
BIC 17789,9
N Observaciones (visitas) 13096
N Grupos (Abejas) 160

Valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus interacciones para el

GLMM. Cadigos de significancia.

e Tratamiento 2

Modelo:

Escogencia floral correcta = Visitas * Distancia de color * Diferencia de concentracién + 1| Abeja

Parametro X2 df P-valor
Intercepto 34,152 1 5,096e-09
Visitas 32,394 1 1,025e-05
Visitas: Distancia color 22,523 1 2,076e-06
Visitas: Diferencia concentracion 87,68 3 <2.2e-16
Valor sobredispersion 0,9770487
SI

Convergencia del modelo
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Andlisis de varianza x2 de Wald anova tipo Il de los efectos principales del GLMM. Cadigos de

significancia.

Error
Parametro Estimado estandar P-Valor
Intercepto Fijo -0,29071 0,04974 5,10e-09
Visitas 0,12002 0,02109 1,26e-08
Visitas: Distancia color_Lejana 0,08397 0,01769 2,08e-06
Visitas: Diferencia concentracién_20 0,12265 0,02416 3,82e-07
Visitas: Diferencia concentracién_30 0,16224 0,02437 2,78e-11
Visitas: Diferencia concentracién_40 0,22573 0,02523 <2,2e-16
o2 Intercepto Aleatorio 0,118 0,3435
AlC 18035,3
BIC 18088,3
N Observaciones (visitas) 14197
N Grupos (Abejas) 160

Valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus interacciones
para el GLMM. Cédigos de significancia. 0 “**** 0.001 “*** 0.01 ** 0.05 ‘" 0.1 *’ 1.
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e Tratamiento 3

Modelo:

Escogencia floral correcta

= Visitas * Distancia de color * Diferencia de concentraciéon + 1| Abeja

Parametro X2 df P-valor
Intercepto 15,2495 9,42e-05
Visitas 74,2906 1 <2,2e-16
Distancia color 5,4439 1 0,0196371
Diferencia concentracion 29,8479 3 1,49e-06
Visitas: Distancia color 13,1444 1 0,0002884
Visitas: Diferencia concentracion 95,9419 3 <2,2e-16
Valor sobredispersién 0,9543939
Convergencia del modelo Sl
Andlisis de varianza x2 de Wald anova tipo Ill de los efectos principales del GLMM.

Caddigos de significancia. 0 “**** 0.001 *** 0.01 ** 0.05‘." 0.1 “’ 1.
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Pardmetro Estimado Error estandar  P-Valor
Intercepto Fijo -0,70468 0,18045 9,42e-05
Visitas 0,23354 0,0271 <2,2e-16
Distancia color Lejana -0,36853 0,15795 0,01e637
Diferencia concentracion 20 -0,71584 0,22565 1,51e-03
Diferencia concentracion_30 -0,91304 0,225 4,95e-05
Diferencia concentracion_40 -1,18182 0,22549 1,60e-07
Visitas: Distancia color Lejana 0,08645 0,02385 2,88e-04
Visitas: Diferencia concentracion_20 0,1855 0,03365 3,55e-08
Visitas: Diferencia concentracion_30 0,22003 0,3371 6,67e-11
Visitas: Diferencia concentracion_40 0,33266 0,03453 <2,2e-16
02 Intercepto Aleatorio

AIC 23089,6

BIC 23175,9

N Observaciones (visitas) 18877

N Grupos (Abejas) 160

Valores de estimados para los coeficientes de los niveles de cada factor y sus interacciones
para el GLMM. Cédigos de significancia. 0 “**** 0.001 *** 0.01 ** 0.05 ‘" 0.1 ‘" 1.
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C. Anexo: Calculo probabilidad de
escogencia correcta visualizacion
simultanea

e Ecuacion logistica 3 parametros (Garcia et al., 2017).

MoK
My + (K — My)exp(—rV)

h(V) =

e Valores para distancia cercana

h(V) = (0.492 * 1)/(0.492 + (1 — 0.492)exp(—78.5 * 0.052))

e Valores para distancia lejana

h(V) = (0.492  1)/(0.492 + (1 — 0.492)exp(—78.5 * 0.142))

La funcién describe la relacién entre la frecuencia de escogencia correcta y la disimilitud
del color medida como distancia euclidiana en el modelo de hexagono de color. Se
usaron los valores de los coeficientes para el 50 % del cuantil de la distribucion de la
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funcion logistica de 3-parametros en Garcia et al., (2017) para determinar la probabilidad
de discriminacion correcta del estimulo de color azul.
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