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Resumen

La disponibilidad de recursos en un ambiente es usualmente variable, tanto espacial
como temporalmente, y estas variaciones impactan a los animales que los utilizan. Para
responder a estos cambios ambientales los organismos pueden mostrar flexibilidad
conductual, que implica mostrar soluciones alternativas a los problemas encontrados si
las estrategias iniciales ya no son efectivas. Se ha propuesto que las capacidades de (1)
exploracion, (2) explotacion, (3) inhibicion, (4) generalizacion e (5) innovacién son
importantes componentes de la flexibilidad conductual. La tarea de aprendizaje
reversible ha sido el procedimiento mas utilizado para evaluar los tres primeros
componentes. El objetivo de este estudio fue analizar la flexibilidad conductual de dos
especies de colibries (Selasphorus platycercus e Hylocharis leucotis) mediante el
procedimiento de aprendizaje reversible presentando flores de diferentes colores. Se
utilizaron 4 grupos experimentales. En dos de ellos se presentaron flores de color
amarillo y rojo. Durante la fase de entrenamiento a uno de ellos se le presentaron solo
las flores rojas con néctar, mientras que al otro las amarillas. En los otros dos grupos se
presentaron flores rojas y violetas, uno de ellos inicio con néctar en las flores rojas y el
otro en las flores violetas. En la fase de reversion el néctar se presento en las flores del
color no recompensado previamente. Los resultados mostraron diferencias entre
especies en la exploracion, explotacion e inhibicion dependiendo del color
recompensado durante la fase de entrenamiento. Se discuten las diferencias
encontradas al analizar la ecologia de las especies.
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Introduccion

La disponibilidad de recursos en un ambiente es usualmente variable, tanto espacial como
temporalmente, y estas variaciones impactan a los animales que los utilizan. Por ejemplo,
conforme las estaciones climéaticas cambian en un ambiente dado los recursos alimenticios que
conforman la dieta de un ave omnivora, tales como semillas e insectos, varian constantemente
en disponibilidad, apareciendo y desapareciendo del entorno. De esta manera, para poder
consumirlos, las aves deberdn tener la capacidad de diferenciarlos de distintos sustratos,
buscar donde pueden encontrarlos en mayor abundancia, aprender como manejarlos, etc.
Todas estas habilidades cognitivas dependen del conocimiento del ambiente en que se vive y

de la capacidad de responder a los cambios que se presentan (Shettleworth 1998).

La flexibilidad conductual es la habilidad de responder rapidamente a cambios en el
ambiente y de mostrar soluciones alternativas a los problemas encontrados si las estrategias
iniciales no son efectivas (Bond y cols 2007). El termino flexibilidad ha sido definido de
varias formas y usado como sinénimo de otros conceptos como “adaptacion” o “plasticidad”
(Peters 1981). Tebbich y cols (2010) propusieron que la flexibilidad conductual de un animal
puede ser analizada a través de la evaluacion de cuatro capacidades cognitivas que son la (1)

exploracién, (2) explotacion, (3) inhibicion, (4) generalizacion e (5) innovacion.

- Exploracion

Antes de que se evallen los costos y beneficios de usar comida poco familiar o un sitio de
alimentacion pueda ser explotado, la comida del sitio debera ser explorada. La exploracion se
refiere a la bisqueda de informacion nueva (acercarse a objetos, espacios 0 situaciones
nuevas). EI mecanismo subyacente que guia las respuestas a lo nuevo se considera que es
neofilia, definida por Thorpe (1956) como la atraccion o inclinacion espontanea de un animal
a un objeto o lugar nuevo. La neofilia tiene beneficios obvios, como descubrir nuevos recursos
0 nuevos parches de fuentes familiares pero también tiene costos, como incrementar el riesgo

de depredacién. Este opuesto, denominado neofobia, es la evitacion o miedo ante objetos o



lugares nuevos, y pudo haber evolucionado para inhibir la exploracion costosa (Greenberg y
Mettke-Hoffmann 2001).

En aves se ha propuesto que la neofilia y neofobia difieren entre especies en relacion
con su ecologia y su estrategia de migracion (Mettke-Hofmann y cols 2002). Por ejemplo,
Mettke-Hofman y cols (2009) evaluaron ambos tipos de respuestas conductuales en dos
especies de paseriformes conocidas como currucas (Sylvia borin, Sylvia melanocephala).
Ambas especies tienen una ecologia muy similar con respecto al forrajeo y requerimientos de
hébitat asi como organizacion social, sin embargo una de ellas es residente (S. melanocephala)
y la otra es migratoria (S. borin). Considerando estas diferencias en estatus de movimientos,
los autores hipotetizaron que las currucas migratorias mostrarian baja neofobia y alta neofilia
mientras que los residentes mostrarian alta neofobia y baja neofilia. EI experimento fue
Ilevado a cabo en dos cuartos experimentales. En uno de ellos introdujeron individualmente a
sujetos presentandoles comida y agua ad libitum. Posteriormente, se presentd un acceso al
segundo cuarto, que era muy similar al cuarto en el que estaban, y cerca de este acceso estaba
una percha, desde la cual se podia ver el cuarto nuevo. Después de esto registraron la latencia
para entrar al cuarto nuevo (y el nimero de individuos que lo hizo), asi como frecuencia y
tiempo de percha en este. Sus resultados indicaron que los individuos de la especie migratoria
entraron mas rapido al cuarto nuevo, donde se percharon menos veces y por tiempo mas corto
que los residentes. En sintesis, experimentos como el descrito permiten evaluar la capacidad

de exploracién en un animal.

- Explotacion

Aunque un individuo se acerque a un objeto o espacio nuevo éste no necesariamente aprendera
las contingencias de este lugar u objeto. Para explotar las nuevas oportunidades, los animales
deben ser capaces de aprender acerca del conjunto de posibilidades de un nuevo objeto o

situacion, tipicamente por alguna forma de aprendizaje operante (Tebbich y cols 2010).

Las tareas mas comunmente reportadas para estudiar aprendizaje son las de aprendizaje

discriminativo. En estas se presentan claves, que pueden ser de diferentes modalidades,



asociadas a algun recurso o recompensa (reforzamiento positivo), como puede ser alimento,
sitios de descanso, sitios de ovoposicion, etc. (Shafir 1996, Cnaani y cols 2006). Aunque
también se han llegado a presentar claves asociadas con la ausencia de recursos (castigo

negativo).

Por ejemplo, Kandori y Yamaki (2012) realizaron un estudio en el que examinaron las
habilidades de asociacion por recompensa y no-recompensa de mariposas (Byasa alcinous)
durante el forrajeo de flores artificiales de diferentes colores. El experimento consistié en dos
tipos de sesiones. Durante las sesiones de entrenamiento presentaron las flores del color que
seria asociado con néctar para el grupo con recompensa, y sin néctar para el grupo no-
recompensa. Durante las sesiones de prueba se presentaron flores de dos colores, uno de los
cuales era igual al color presentado en la sesion de entrenamiento. Realizaron una sesion diaria
presentando los dos tipos de sesiones alternadamente durante 5 veces (10 dias).
Posteriormente compararon el porcentaje de elecciones de las mariposas por las flores durante
las sesiones de prueba entre antes y después de las sesiones de entrenamiento. Sus datos
mostraron un aumento en la proporcion de visitas a las flores del color entrenado en las
mariposas del grupo con recompensa y una disminucion en las mariposas del grupo no-
recompensa, de esta manera sus resultados mostraron que las mariposas aprenden a asociar el

color de la flor, no solo con la presencia de néctar, sino también con la ausencia de éste.

- Inhibicion
Los sujetos deben ser capaces de reaccionar ante cambios y buscar soluciones alternativas a
problemas encontrados si las estrategias iniciales no son efectivas (Bond y cols 2007). Para

esto los sujetos deberan suprimir la conducta o accion que estaban realizando y que era

previamente exitosa para poder emitir otra serie de respuestas.

Raine y Chittka (2012) utilizan el procedimiento de aprendizaje reversible para
examinar la relacion que existe entre la explotacion y la inhibicidon tanto entre individuos
como entre colonias de abejorros (Bombus terrestris). Para la evaluacion entre individuos

utilizaron 18 abejas de una sola colonia. Se les presentaron 30 flores, 15 de color amarillo que



contenian 10ul de solucion sacarosa al 50% y 15 azules que contenian 10ul de solucién
sacarosa al 25%. Se registraron las elecciones que hicieron todos los individuos hasta que
realizaron por lo menos 100 visitas. En la siguiente sesion se invirti6 la asociacion, es decir,
las flores amarillas ahora contenian solucién sacarosa al 25% mientras que las azules al 50%.
Para la evaluacion entre colonias de abejas se utilizaron 6 colonias (15 abejas por colonia). Se
presentaron 20 flores, 10 azules vacias y 10 amarillas con 15 ul de solucion sacarosa al 50%.
Se registraron las visitas realizadas hasta que visitaron por lo menos 100 flores y para la
siguiente sesion se invirtio la asociacion. Los investigadores proponen que puede haber una
disyuntiva entre la velocidad de aprendizaje de la asociacion inicial y la adquisicién de la
asociacion nueva. Es decir, que los sujetos que aprenden réapido durante la fase de
entrenamiento tardan en inhibir sus respuestas durante la fase de reversion y se retrasan en
aprender la nueva informacion, mientras que los sujetos que aprenden lentamente en la fase de
entrenamiento inhiben rapido sus respuestas durante la fase de reversién y aprenden la nueva
informacién. A nivel individual y de colonia se encontrd que los organismos que aprenden
mas rapido la asociacién inicial son los que dejan de visitar, durante la fase de reversion,
rdpidamente las flores que anteriormente contenian néctar. Los resultados encontrados no
coinciden con lo que los autores proponen pero en ambos experimentos encontraron que las
abejas muestran variacion en el desempefio del aprendizaje, durante la fase de entrenamiento,

y de la inhibicion, durante la fase de reversion.

- Generalizacion

La generalizacion implica que los animales deben aplicar las caracteristicas observadas y
aprendidas en un numero limitado de casos a un conjunto de situaciones nuevas. Por ejemplo,
mediante el procedimiento de aprendizaje de conjunto, originalmente desarrollado por Harlow
(1949), se hicieron pruebas en monos de problemas de discriminaciones simultaneas simples.
A los sujetos se les presento una serie de problemas estableciendo una eleccidn entre dos
objetos tridimensionales. La eleccion de uno de los objetos era reforzada mientras que la
eleccion del otro no. Después de un numero de ensayos con la misma discriminacion los

objetos eran reemplazados con objetos nuevos y, de nuevo, uno de ellos era asignado



arbitrariamente como correcto. De esta manera, los monos recibieron entrenamiento con 344
pares de objetos nuevos. El autor observd que en los primeros problemas los sujetos
mostraban un incremento gradual en la eleccion del estimulo correcto. Con los problemas
posteriores observd que los monos consistentemente elegian el estimulo correcto en el
segundo ensayo del problema. El explico este cambio en la exactitud como la adquisicion de
aprendizaje de conjunto que el definié como: “aprender como aprender eficientemente en una
situacion en la que un animal se encuentra frecuentemente” (p. 51). De esta forma, el animal
aprende que la informacion ofrecida por el resultado del primer ensayo es la clave que permite
al animal maximizar el reforzamiento en los ensayos siguientes. Esta habilidad de maximizar
el reforzamiento después del primer ensayo dentro de un problema y entre problemas en una

forma similar ha sido llamada la hipétesis win-stay, lose-shift (Levine 1965).

- Innovacién
Lefebvre y colaboradores (Lefebvre y cols 1997, Nicolakakis y Lefebvre 2000) propusieron
que la frecuencia de reportes de nuevas e inusuales conductas, en particular de alimentacion,
puede ser una buena definicion operacional de flexibilidad conductual. Este componente ha
sido utilizado en diversos experimentos para tratar de observar si puede ayudar a predecir
otras variables. Por ejemplo, Sol y cols (2002) trataron de determinar si la flexibilidad
conductual es un mecanismo general que influye en el éxito de invasion y para esto se
analizaron las diferencias de innovaciones al forrajear entre invasores exitosos y no exitosos
por medio de comparaciones de pares de especies relacionadas cercanamente (mismo género o
familia) originarias del mismo continente o subcontinente. Los casos eran incluidos en esa
base de datos si los autores de un reporte y/o los editores de una revista consideraban que la
comida o la técnica de alimentacion usada por las aves era nueva, previamente desconocida,
inusual, oportunista o que llamara la atencion (ver Lefebvre y cols 1997, 1998 para ejemplos).
La base de datos incluyd un total de 1787 innovaciones de seis areas del mundo. En casos
donde una familia contenia mas de un posible par, se eligieron aleatoriamente las dos especies
para la comparacion. Se utilizo un total de 29 pares (58 especies) en este analisis. La

comparacion por pares reveld que los invasores exitosos muestran una frecuencia mayor de



innovaciones al forrajear en su region de origen. Estos resultados se mantuvieron incluso
cuando las diferencias en el esfuerzo de investigacion entre especies fueron consideradas
(considerando el numero de publicaciones en cada una de las especies en el Zoological Record
durante 1993 al 2000). En general los resultados confirman y generalizan la hipotesis de que la

flexibilidad conductual es un determinante mayor del éxito de invasion en aves.

El procedimiento de aprendizaje reversible.

Cada uno de los componentes de la flexibilidad conductual en animales ha sido analizado a
través de distintas metodologias. Sin embargo, las tareas de aprendizaje reversible han sido las
mas utilizadas (Staddon 2003, Wright 2010). Estas tareas miden la sensibilidad de los
animales para cambiar su conducta ante las condiciones de reforzamiento, evaluando tres de

los componentes: exploracidn, explotacion e inhibicion.

La tarea de aprendizaje reversible mas empleada es en la que se presentan
simultaneamente dos estimulos a un individuo y consta de dos fases. En la primera fase o fase
de entrenamiento uno de los estimulos es arbitrariamente asignado como correcto, las
respuestas emitidas hacia éste estimulo seran reforzadas, y el otro como incorrecto, las
respuestas emitidas a éste estimulo no seran reforzadas (aprendizaje discriminativo). A los
individuos se les presenta este par de estimulos con la misma contingencia hasta que alcanzan
un criterio que establece el investigador. Este criterio generalmente consiste en que los
individuos deben emitir més del 80% de sus respuestas al estimulo asignado como correcto.
Una vez que el criterio es alcanzado se pasa a la segunda fase o fase de reversion, en la cual la
contingencia previamente establecida es revertida, es decir, que las respuestas presentadas al
estimulo que era previamente incorrecto ahora son reforzadas y las respuestas presentadas ante

el estimulo previamente correcto ya no seran reforzadas.

El desarrollo del proceso simple de aprendizaje, tal como el aprendizaje por
discriminacion, requiere el uso de conductas flexibles porque el organismo debe aprender a

responder diferencialmente a dos estimulos en base al aprendizaje de cual estimulo es el



recompensado (Hulse y cols 1985). La tasa de aprendizaje puede depender de ciertos aspectos
del estimulo (modalidad, dimension, que tan alejados estdn los estimulos en la dimension
escogida), como es presentado el estimulo (simultaneo o sucesivo), la topografia de la
respuesta (picotear una tecla, presionar una palanca) las condiciones metodologicas (intervalos

entre ensayo, demora del reforzador) y el reforzador (duracién y magnitud) (Domjan 1998).

Un tema comdn en la literatura reciente es que los ambientes complejos seleccionan
mayor flexibilidad conductual y que especies viviendo en tales circunstancias deben responder
mas répidamente a ambientes cambiantes y tienen que estar listas para buscar soluciones
alternativas a los problemas encontrados (Bond y cols 2007). En este escenario, se puede
hipotetizar que los individuos mostraran mayor flexibilidad en aquellos aspectos especificos
de su vida en los cuales experimenten mayores niveles de complejidad o sean mas
impredecibles. De esta manera, especies que cominmente estan en contacto con recursos
ecoldgicos fluctuantes, por ejemplo, deben tener mayor flexibilidad en su inversion de tiempo
y esfuerzo en forrajear que aquellos que ocupan nichos mas estables y confiables (Bond y cols
2007, Shettleworth, 1998).

Los colibries como modelo

Los colibries (familia Trochilidae) son aves exclusivas del continente americano y han sido
descritas alrededor de 330 especies que se distribuyen principalmente en la regién Neo
tropical (Schuchmann 1999). En México, se reconocen 57 especies de colibries de las cuales
aproximadamente 20 realizan movimientos migratorios latitudinales (Torres y Navarro 2000).
Dado que los colibries son el grupo de aves nectarivoras mas especializado en el planeta, su
interaccion con las plantas es altamente especifica. Esto conlleva a que los colibries
usualmente se alimenten de una gran cantidad de plantas que varian enormemente en la forma
y color de sus flores, y este uso puede variar tanto espacial como temporalmente. En este
contexto de la dinamica del uso de los recursos, es posible inferir que las especies que

enfrentan caracteristicas similares a nivel local, con respecto al color y forma de las flores, del



ensamble de plantas que utilizan, deberian tener una flexibilidad conductual similar para
visitar flores de diferentes colores. Sin embargo, diferencias en tamafio, peso, requerimientos
energéticos e incluso el parentesco evolutivo, podrian implicar también distinta flexibilidad
conductual entre especies de colibries. Por lo anteriormente mencionado, estas divergencias en
la flexibilidad conductual esperada en colibries los resalta como un buen modelo para su

evaluacion.

Especies tanto residentes como migratorias de colibries, han sido reportadas en el
Parque Nacional La Malinche, Tlaxcala. En esta zona los colibries utilizan flores tipicamente
de color rojo (Lara 2006). Dos de estas especies de colibries, resaltan por sus abundancias y
sus antecedentes como especies modelo para experimentos en condiciones naturales, el
residente colibri oreji-blanco Hylocharis leucotis y el migratorio colibri cola ancha
Selasphorus platycercus (Lara 2006, Pérez y cols 2011). La presencia de estas dos especies de
colibries en La Malinche, de tamafio y peso similar, distinto grupo taxonémico (grupo de las
Esmeraldas y Abejas respectivamente) representa una oportunidad ideal para poner a prueba a
través de experimentos de aprendizaje reversible la flexibilidad conductual en el uso de
colores. Para ello, en la presente tesis se simularon dos tipos de complejidad ambiental con
respecto a la longitud de onda de los colores utilizados por los colibries. De esta manera, se
utilizaron pares de colores cercanos (rojo y amarillo) y pares de colores lejanos (rojo y
violeta). Por ello, dado que ambas especies enfrentan generalmente una flora de color rojo en
la zona de estudio, tanto la habilidad de explorar, explotar e inhibir la conducta de visita a un
color dado (evaluadas a través de pruebas de aprendizaje reversible) puede depender del tipo

de combinacion de color enfrentado.



Objetivo general

Analizar la flexibilidad conductual de dos especies de colibries (Selasphorus

platycercus e Hylocharis leucotis) al forrajear en flores de distintos colores.

Obijetivos especificos

1. Evaluar la habilidad de los individuos para explorar (visita, latencia).

2. Evaluar la capacidad de los individuos para explotar (visitas al color
recompensado).

3. Evaluar la habilidad de los individuos para inhibir respuestas

(proporcion de visitas a las flores correctas e incorrectas)

Hipotesis
Hipotesis 1. Si ambas especies de colibries estdn expuestas a una variabilidad ambiental

similar, entonces no se deberian presentar diferencias en la flexibilidad conductual exhibida

por ambas especies.

Hipotesis 2. Si el color amarillo es mas cercano en la longitud de onda al color rojo, en
comparacion con el color violeta, entonces la flexibilidad conductual observada en colibries
enfrentados a flores de colores cercanos sera mayor que en el grupo enfrentado a colores

lejanos.



Metodologia

Sitio de estudio

El estudio se realiz6 de mayo del 2012 a septiembre de 2013 en el Parque Nacional La
Malinche (PNLM), Tlaxcala. Este parque se encuentra en un area protegida (45711 ha) de la
montafia neovolcénica La Malinche y se ubica a 80 km de la ciudad de Tlaxcala (19° 6’ Norte,
19° 20’ Oeste; con una altitud de 3000 m. s. n. m.). La cobertura vegetal en el parque es
principalmente de pino, encino y oyamel, asi como pastizal, vegetacion secundaria y areas
agricolas. La precipitacion media anual es de 800 mm y la temperatura media anual de 15°C.
El clima es templado himedo la mayor parte del afio (Lara 2006).

En el PNLM han sido descritas varias especies de plantas visitadas por colibries entre las que
destacan cuatro especies de la familia Scropulariaceae (Penstemon roseus, P. gentianoides,
Castilleja tenuiflora y C. scorzonerifolia), tres de la Labiateae (Salvia elegans, S. mocinoi y
Prunilla vulgaris) y tres Rubiaceae (Bouvardia ternifolia, Echeveria gibbiflora y Fuchsia
microphyla). La gran mayoria de estas especies de plantas tiene flores con corolas de
tonalidades en el color rojo (Lara 2006). En todas las especies de plantas mencionadas se ha
registrado la visita y polinizacion por 11 especies de colibries: Colibri thalassinus, Hylocharis
leucotis, Lampornis clemenciae, Eugenes fulgens, Archilochus colubris, Selasphorus
platycercus, Selasphorus rufus, Selasphorus sasin, Lampornis amethystinus, Amazilia
beryllina y Athis heloisa (Lara 2006, Perez y Lara 2011).
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Especies de estudio

Colibri oreja-blanca (Hylocharis leucotis)

Los colibries que pertenecen a esta especie pesan entre 3.5y 3.9 g, y tienen una longitud del
pico entre 15.7 y 17.5 mm (C. Lara datos no publicados). Se caracterizan por tener una linea
blanca en la parte posterior al ojo. Presentan dimorfismo sexual. Los machos son mas
coloridos: tienen el pico rojo en la base y negro en la punta, las plumas de la frente y barbilla
de color violeta metalico. Las hembras son de menor tamafio. Tienen el vientre de color café
claro y el dorso verde esmeralda. En el PNLM, las poblaciones de H. leucotis se pueden
observar todo el afio, con mayor abundancia de julio a septiembre (Lara 2006).

Colibri cola ancha (Selasphorus platycercus)

Los individuos de esta especie pesan entre 3.1 y 3.8 g, y tienen una longitud del pico entre
16.5y 19.4 mm (C. Lara datos no publicados). Se caracterizan por tener el dorso verde y una
corona blanca. Presentan dimorfismo sexual. Los machos tienen la garganta roja rosada
brillante. Las hembras son mas palidas. En el PNLM las poblaciones de S. platycercus se

observan de julio a noviembre (Lara 2006).

Captura y manipulacion de colibries

Para nuestro estudio, se capturaron un total de 80 colibries adultos, con redes de niebla. Todos
los colibries se sometieron a un tratamiento de forma individual, y fueron utilizados
secuencialmente conforme fueron capturados. Los tratamientos se realizaron sistematicamente
de 0800-1500 h.
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Arreglo experimental y prueba de aprendizaje reversible

Con la finalidad de evaluar la flexibilidad conductual ante el uso de colores de las flores en las
especies de estudio, se simulo artificialmente un parche de flores que variaba en la
presentacion de pares de colores con distinta cercania de longitud de onda. Se utilizaron 36
palos de madera (50 cm de largo y 1 cm de didmetro), colocados de forma cuadrangular en
seis hileras equidistantes a 30 cm. Cada palo tenia dos flores artificiales, separadas 20 cm,
presentando un total de 72 flores en el parche. Las flores artificiales fueron construidas con
puntas plasticas de micropipetas (2.5 cm de longitud) y los pétalos fueron simulados con
material plastico (flagging tape) de diferentes colores (rojo, amarillo y violeta). A cada palo se
le asignd un numero de identificacién para distinguir su posicion en el arreglo. El parche
simulado artificialmente se coloco dentro de una jaula desarmable (3.00 x 3.00 x 1.50 m) que
funcioné como aviario, donde se realizaron las pruebas experimentales adelante descritas. En
una esquina, dentro de la jaula, se coloco un palo en forma de T, de 60cm de altura, que

funcioné como percha (Figura 1).

Dado que nuestro interés se centré en determinar la flexibilidad conductual de los
colibries (habilidad de un individuo para cambiar su conducta desarrollando respuestas nuevas
a estimulos nuevos o alterando respuestas existentes a estimulos familiares), se utilizo el
procedimiento operante de aprendizaje reversible. En este procedimiento operante, los sujetos
son entrenados en una tarea de discriminacion a responder diferencialmente a dos estimulos.

Cuando la tarea ha sido adquirida, se invierten las contingencias de reforzamiento (Tabla 1).

Para cada grupo se utilizé un par de colores florales. En los grupos 1 y 2 se utilizaron
flores de color rojo y amarillo. La diferencia entre estos grupos es que en uno se inicid
presentando néctar en las flores de color rojo y en el otro en las flores de color amarillo. En los
grupos 3 y 4 se utilizaron flores de color rojo y violeta, asignando la misma secuencia de

recompensa que los grupos anteriores.
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Fase de entrenamiento

De los 36 palos con flores que conformaron el parche experimental, la mitad se present6 con
flores de uno de los colores asignados por el grupo y no tuvo recompensa; mientras que la otra
mitad tuvo flores del otro color asignado y tuvo recompensa. La recompensa consistié en 15
micro litros de néctar de azucar concentrado al 20%. Al inicio de cada fase, se eligié un orden

aleatorio de la distribucion del color de las flores.

Al inicio de esta fase, el colibri fue introducido al aviario en donde se encontraba el
arreglo. Si el sujeto no visitd ninguna flor durante los primeros 30 min, fue liberado. Si el
sujeto visitd alguna de las flores antes de 30 min, se reinicié el cronometro y se le permitio
seguir visitando durante 20 min mas. Al finalizar esta fase, el individuo fue colocado en una
esquina de la jaula 15 minutos. En este tiempo se cambio el arreglo del parche para dar inicio
a la fase de reversion. Solo pasaron a la fase de reversion los individuos que visitaron por lo

menos 8, de sus ultimas 10 visitas, flores que contenian néctar

Fase de reversion

En esta fase, se invirtio la relacion color-néctar presentada en la fase de entrenamiento; es
decir, las flores del color que no tenian recompensa fueron las que contenian el néctar,

mientras que las flores del color que tenia recompensa ahora se presentaron vacias.

Se le permitié al colibri tener acceso nuevamente al arreglo. Si el sujeto no visito
ninguna flor durante los primeros 30 min, fue liberado. Si el sujetos visitod una flor se reinicid
el cronometro y se le permitié seguir visitando durante 20 min. Al finalizar la prueba, el

colibri fue marcado y liberado.
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Registro conductual

Para cada individuo se registré en ambas fases del experimento: (1) Tiempo (min, seg) de cada
visita y la (2) identidad de cada flor visitada (posicién en arreglo).

3m

Figura 1. Esquema del arreglo experimental.

Tabla 1. Disefio experimental.

_ con néctar - sin néctar con néctar - sin néctar

Amarillo Rojo Rojo Amarillo
Hylocharis BT Amarillo Amarillo Rojo
leucotis

Rojo Violeta Violeta Rojo

Violeta Rojo Rojo Violeta

Amarillo Rojo Rojo Amarillo
Selasphorus BT Amarillo Amarillo Rojo
platycercus

Rojo Violeta Violeta Rojo

Violeta Rojo Rojo Violeta
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Resultados

A lo largo del estudio se capturd un total de 81 individuos (9 hembras y 31 machos de la
especies Hylocharis leucotis, 23 hembras y 18 machos de la especies Selasphorus
platycercus). De estos, 41 individuos (7 hembras y 14 machos de la especies Hylocharis
leucotis, 12 hembras y 8 machos de la especies Selasphorus platycercus) pasaron a la fase de
reversion pues los restantes no cumplieron el criterio de responder al estimulo correcto
(visitar) por lo menos 8 de las ultimas 10 veces registradas en sus 20 minutos de sesion en la

fase de entrenamiento.

Exploracion

En esta seccion se presenta el analisis de la exploracion, evaluada como: (1) el nimero de
individuos que visitaron por lo menos una vez una flor recompensada y (2) el tiempo
transcurrido desde que el colibri fue liberado dentro de la jaula hasta que descubri6 (visité por

primera vez) una flor con recompensa, esto fue evaluado por cada grupo experimental.

¢ Cuantos colibries visitaron las flores que contenian néctar?

En la Tabla 2 se presentan los datos de los sujetos que fueron utilizados en el experimento. Se
indica el numero de individuos que visitaron, por lo menos una vez, las flores con néctar y los

que visitaron solo flores sin néctar, dentro de la fase de entrenamiento, por especie y por
grupo.

A través de una chi- cuadrada de tres factores se encontr6 que la frecuencia de
individuos que visitaron flores con néctar y sin néctar es dependiente de la especie y el grupo
(X? =23.25, gl=6, p< 0.005). De esta manera, la mayoria de los colibries de ambas especies
visitaron las flores que contenian néctar cuando pertenecieron a los grupos que iniciaron con
néctar en las flores rojas. Para los individuos del grupo que inici6 con néctar en las flores
amarillas se observé una diferencia entre especies, la mayoria de los individuos de la especie

H. leucotis visito la flor recompensada, mientras que, solo la minoria de los individuos de la
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especie S. platycercus visitd la flor recompensada. Para los sujetos del grupo que inici6é con
néctar en las flores violeta la mayoria de los individuos de ambas especies no visitaron las

flores con recompensa (Tabla 2).

Tabla 2. Numero de individuos por especie de colibri (HL: Hylocharis leucotis, SP:
Selasphorus platycercus), que visitaron flores con néctar y sin néctar en los cuatro grupos
(A-R: Amarillo-Rojo, R-A: Rojo-Amarillo, R-V: Rojo-Violeta, V-R: Violeta-Rojo).

Grupo n Sin Néctar | Con Néctar
A-R 10 2 8
R-A 10 2 8
R-V 9 2 7

HL V-R 11 9 2
A-R 14 8 6
R-A 10 1 9
R-V 7 2 5)

SP V-R 10 7 3

¢ Cuénto tiempo tardaron los colibries para visitar las flores que contenian néctar?

En la Figura 2 se presentan las curvas de probabilidad de visita de cada uno de los grupos por
pares de colores. En la Figura 2 A 'y B se presentan los datos de los individuos de la especie H.

leucotis mientras que en la Figura 2 C y D se presentan los datos de la especie S. platycercus.

Para los individuos de la especie H. leucotis no se encontraron diferencias entre los
tiempos de visita a las flores rojas, cuando estaban recompensadas en presencia de flores
amarillas, o a las flores amarillas (Log Rank X? =0.351, gl=1, p= 0.55), cuando estaban
recompensadas en presencia de flores rojas (Figura 2 A). Sin embargo, se encontré que

visitaron mas rapido las flores rojas, cuando estas eran recompensadas en presencia de flores
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violetas, que las flores violetas (Log Rank X? =5.412, gl=1, p= 0.02), cuando estas eran
recompensadas en presencia de flores rojas (Figura 2 B).

En los individuos de la especie S. platycercus se observo que visitaron mas rapido las
flores rojas, cuando estaban siendo recompensadas tanto en presencia de flores amarrillas (Log
Rank X? =8.757, gl=1, p= 0.003) o violetas (Log Rank X* =4.524, gl=1, p= 0.03), que las
flores violetas o amarrillas, cuando estaban siendo recompensadas en presencia de flores rojas
(Figura2 Cy D).

Figura 2. Curvas de probabilidad de visita obtenidas de la fase de entrenamiento para los
grupos que tuvieron flores rojas (A) y amarrillas (C) y para los grupos que tuvieron flores
rojas (B) y violetas (D). Los resultados de las Figuras (A) y (C) pertenecen a la especie
Hylocharis leucotis y las Figuras (B) y (D) a la especie Selasphorus platycercus.
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Explotacion

En esta seccidn se presenta el analisis de la explotacion medida como: (1) ndmero de visitas
que realizo el sujeto para poder alcanzar el criterio de visitar 8 de 10 flores con néctar y (2) el
porcentaje de individuos que en la fase de reversion realizaron su primera visita a las flores del

color que estaba siendo recompensado durante la fase de entrenamiento.

¢ Cuantas visitas necesita realizar un colibri para aprender la relacion color-néctar?

En la Figura 3 se presenta el promedio de visitas que realizaron los individuos para alcanzar el
criterio de visitar 8 de 10 flores con néctar, por grupo y por especie, durante la fase de

entrenamiento.

Figura 3. En esta Figura se presenta el promedio de visitas realizadas por los individuos,
por grupo y por especie, hasta alcanzar el criterio de visitar 8 de 10 flores que contenian
néctar (HL: Hylocharis leucotis, SP: Selasphorus platycercus)

B HL m5SP
30 -

Nidmero de visitas

Grupo
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Se encontré que la mayoria de los individuos de los grupos que iniciaron con néctar en las
flores rojas cumplieron con el criterio establecido en las primeras 10 visitas que realizaron. A
los individuos de los grupos que iniciaron con néctar en las flores amarillas, les tomo mas
visitas cumplir con el criterio (Hylocharis leucotis: media=20.33 visitas, Selasphorus
platycercus: media=16.75 visitas). Los sujetos de los grupos que iniciaron con néctar en las
flores violetas no pudieron ser considerados para el analisis ya que solo un sujeto de once de la
especie H. leucotis y dos de diez de la especie S. platycercus, que estuvieron en este grupo,

alcanzaron el criterio.

¢Los colibries aprendieron el color de flores que contenian néctar?

En la Figura 4 se muestran los datos de los 41 sujetos que pasaron a la fase de reversion. Se
grafico el porcentaje de individuos, por grupo y especie, que en la primera visita, durante la
fase de reversidn, fueron a una flor del color que estaba siendo recompensado (Correcta) y los
que fueron a una flor del color que no estaba siendo recompensado (Incorrecta) durante la fase

de entrenamiento.

Figura 4. Porcentaje de individuos que en la primera visita durante la fase de reversion
visitaron flores del color que estaba siendo previamente recompensado (correcto) y los que
visitaron flores del color que no estaba siendo previamente recompensado (Incorrecto).
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Se realiz6 una chi- cuadrada de dos factores (especie y correcta/incorrecta) y se encontré que
la frecuencia de individuos que visitaron la flor correcta o incorrecta fue homogénea entre
especies (X? =1, gl=1, p= 0.31). Se omiti6 el factor grupo en este analisis ya que no se
observan diferencias entre grupos. Ademas se realizd una prueba binomial y se encontré que
el nimero de individuos que visitaron las flores que eran previamente correctas (X/n=37/41)
es mayor al niamero esperado por azar (p< 0.01).

Inhibicion

Para el analisis de la inhibicion, evaluada como el cambio de los colibries de visitar las flores
del color previamente recompensado durante la fase de entrenamiento a visitar flores del
nuevo color recompensado durante la fase de reversion, utilizamos la proporcion de visitas a
flores sin recompensa en cuatro secciones. Para esto se considero el nimero total de visitas
que realiz6 cada sujeto a todas las flores durante la fase de reversion y luego este nimero de
visitas fue dividido en 4 secciones, respetando el orden temporal en que se realizaron las
visitas, obteniendo asi proporciones de visitas a flores con recompensa y flores sin recompensa
por secciones. Para el analisis de ésta variable se utilizaron los datos de los sujetos que
pasaron a la fase de reversion, es decir, los que cumplieron con el criterio de que 8 de las
ultimas 10 visitas realizadas en la fase de entrenamiento se dirigieran a flores del color que
contenia néctar (n=41). Se eliminaron los datos de los sujetos del grupo V-R ya que solo un
individuo de la especie H. leucotis y dos de S. platycercus cumplieron con el criterio y pasaron

a la fase de reversion.

¢ Los colibries dejaron de visitar las flores previamente recompensadas?

En la Figura 5 se presenta la proporcion de visitas a flores con y sin néctar por seccion para
cada grupo durante la fase de reversion. En las graficas del lado izquierdo se presentan los

datos de la especie H. leucotis y las del lado derecho los datos de la especie S. platycercus.
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Proporcidn de visitas

Figura 5. Proporcion de visitas a las flores con néctar y sin néctar por seccion durante la
fase de reversion. Las gréaficas (A), (C), (E) y (G) presentan los datos de la especie H.
leucotis, mientras que las graficas (B), (D), (F) y (H) presentan los datos de la especie S.
platycercus.
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Se realiz6 un ANOVA mixto de tres vias (2x3x2). Los factores aleatorios fueron:
Especie y Grupo. El factor de medidas repetidas fue: Seccion. En el factor seccion solo se
compard la primera seccion contra la cuarta ya que lo que nos interesaba era determinar si la

proporcion de visitas a las flores que contenian néctar previamente disminuia.

No se encontraron diferencias entre especies (F=0.83, gl=1, «=0.368), ni entre grupos
(F=0.76, gl=2, a=0.473). A nivel seccion si se encontraron diferencias (F=50.25, gl=1,

a=0.001), observando que la proporcion de visitas a las flores del color previamente

recompensado fueron decrementando.
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Discusion

En el presente estudio se evalud la flexibilidad conductual (medida a través de los
componentes de exploracion, explotacion e inhibicion) del colibri oreji blanco (Hylocharis
leucotis) y el colibri cola ancha (Selasphorus platycercus) para visitar flores de colores
similares (cercanos en longitud de onda) o diferentes (lejanos en longitud de onda) a los que
encuentra generalmente en su ambiente. A través de pruebas de aprendizaje reversible
enfrentamos a los individuos, de ambas especies, a arreglos florales que contenian flores de
dos colores, los cuales diferian entre si con respecto a su distancia en la longitud de onda. De
esta manera, los colibries fueron evaluados en arreglos con flores de colores cercanos (rojo-
amarillo) y colores lejanos (rojo-violeta). En la primera fase, o fase de entrenamiento, sélo
uno de los colores fue reforzado, utilizando como recompensa néctar dentro de las flores. En
la fase siguiente, o fase de reversion, la recompensa fue colocada Unicamente en el color que
previamente no tenia recompensa. Los resultados obtenidos mostraron diferencias en la
flexibilidad conductual entre especies en el componente de exploracién, mientras que en los
componentes de explotacion e inhibicion ambas especies se comportaron de manera similar.
Se encontraron diferencias entre los grupos en los componentes de exploracion y explotacion,
observando que el desempefio de los colibries de ambas especies en los grupos de arreglos con
colores cercanos fue mejor que en lo grupos con arreglos de colores lejanos. Los resultados
obtenidos sugieren que las diferencias encontradas en la flexibilidad en el uso de colores
podrian estar sustentadas en las diferencias en ecologia y evolucion de las especies de colibries

estudiadas, lo cual es discutido mas adelante.

Generalmente se asume que el comportamiento de forrajeo de los animales esta
primariamente modulado a través de una variedad de mecanismos fisioldgicos tales como la
actividad enzimatica y procesos intestinales los cuales repercuten en la conformacién de la
dieta y la frecuencia de forrajeo (Martinez del Rio y Karasov 1990). Sin embargo, otros
factores ambientales, propios del habitat ocupado por un forrajeador, pueden afectar
directamente la disponibilidad de los recursos y en consecuencia representar un reto
conductual para su busqueda y explotacion. Por ejemplo, se ha sugerido que aquellos

ambientes relativamente complejos en referencia a su menor predictibilidad y alta
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estructuracion social podrian imponer requerimientos cognitivos distintivos que impliquen
mayor flexibilidad conductual (de Waal y Tyak 2003). En este sentido, diversos estudios con
especies viviendo en este tipo de ambientes tales como insectos, lagartos y primates (Robinson
1990, Day el at. 1999, Jones 2005) han mostrado que pueden responder mas rapido a los

cambios ambientales, mostrando soluciones alternativas a los problemas enfrentados.

Tal como se ha mencionado en la parte introductoria de la tesis, uno de los
procedimientos experimentales mas completos para poner a prueba la flexibilidad conductual
son las pruebas de aprendizaje reversible. En estas pruebas experimentales que implican el
acercamiento de los animales a los estimulos nuevos, entrenamiento para realizar una tarea de
discriminacion particular (por ejemplo sitio recompensado y sitio no-recompensado) y tras
haber alcanzado un nivel de precision para realizarla se cambia la contingencia de la
recompensa (recompensa en el sitio opuesto). De esta manera, para que el animal siga
obteniendo la recompensa debe cesar de visitar el sitio previamente reforzado y cambiar a la
alternativa previamente no reforzada. Si los animales son capaces de acercarse, aprender a
discriminar y realizar el cambio, se asume una flexibilidad conductual, y la magnitud de esta
se infiere por la rapidez con la que se realiza cada componente. En consecuencia, dada la gran
variacion en las condiciones ambientales enfrentadas por los animales se podria esperar que la
flexibilidad conductual fuera igualmente variable entre las especies. Con esto, es posible
esperar que aquellas especies enfrentando mayores niveles de complejidad e incertidumbre
ambiental con respecto a los recursos que consumen exhiban mayor flexibilidad conductual.
En este sentido los colibries son un excelente modelo para estudiar estas tematicas debido a
los diversos factores que convergen para conformar su ecologia de forrajeo. Por ejemplo, se ha
demostrado que experimentan disyuntivas fisioldgicas y ecoldgicas en la colecta de alimento
(néctar) y altas demandas metabolicas asociadas a su pequefio tamafio, tipo de vuelo y el
mantenimiento de la temperatura corporal (Chai y cols 1998, Lotz y cols 2003). Para
contrarrestar esto, los colibries deben ingerir grandes cantidades de néctar y aunque
inicialmente la asimilacion de la energia contenida esta limitada por la capacidad de colectarlo
y procesos digestivos, las flores por si mismas pueden imponer retos para la cosecha de esta

recompensa. De esta manera, la gran variacion en los volimenes y concentracion de néctar
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contenidos en las flores, y las tasas de reposicidn tras cosechas previas a lo largo del dia,

representan problemas que los colibries deben resolver al realizar sus visitas.

Estas predicciones sobre la flexibilidad conductual de los colibries han sido puestas a
prueba de distintas formas por trabajos previos. Por ejemplo en un trabajo pionero, Cole y
colaboradores (1982) entrenaron a colibries de las especies Archilochus alexandrii, Eugenes
fulgens, y Lampornis clemenciae para visitar en una ubicacion especifica una flor artificial
recompensada con néctar. Cuando la recompensa ya no fue agregada y una flor recompensada
adicional fue colocada a una distancia cercana de la flor previamente usada para el
entrenamiento, la mayoria de los colibries cambio hacia el uso de la nueva flor. Esta prueba
experimental denominada como “shift-stay learning”, muestra que los colibries son flexibles
conductualmente a los cambios en la ubicacion de sus recursos al poder asociarlos
espacialmente. Posteriores estudios han soportado esta habilidad en los colibries asi como el
uso de otro tipo de sefiales como las visuales para el forrajeo (Healy 2013). Interesantemente,
a pesar de que los colibries visitan flores que presentan un amplio rango de colores, la
evaluacion de su flexibilidad conductual sensu estricto ante esta disyuntiva ambiental no ha

sido previamente evaluada.

Diversos estudios han mostrado que los colibries pueden discriminar entre longitudes
de onda cercanas entre un amplio rango del espectro y en consecuencia visitar flores de
distintos colores y asociarlos con recompensas (Stiles 1976, Goldsmith y cols. 1981,
Melendez-Ackerman y cols 1997, Altshuler 2005). Sin embargo, la evaluacion precisa sobre la
velocidad de acercamiento, discriminacion y cambio para asociar la presencia de recompensa
entre distintos colores que difieran en longitud de onda no ha sido previamente evaluada. En la
presente tesis se ha realizado el primer estudio sobre flexibilidad conductual en el uso de
colores a traves de pruebas de aprendizaje reversible, analizando tres de los principales
componentes de la flexibilidad conductual. Las diferencias entre las especies de colibries

evaluadas en cada uno de estos componentes son discutidas a continuacion.
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Exploracion

Como se esperaba, de acuerdo a nuestra hipdtesis la mayoria de los individuos de ambas
especies de los grupos que iniciaron con néctar en las flores de color rojo visitaron estas flores
y ademas las visitaron mas rapido, independientemente de si fueron presentadas con flores
amarillas o violetas. Una posible explicacidn a este sesgo es que durante el desarrollo de los
experimentos de esta tesis, el color de flores predominante en La Malinche es el rojo y, por lo

tanto, los individuos pueden estar reconociendo este color como un estimulo familiar.

En el caso del grupo que inicio con néctar en las flores amarillas la mayoria de los
individuos de la especie H. leucotis visitaron estas flores y el tiempo que tardaron para
visitarlas fue similar al tiempo que tardaron en visitar las flores rojas. Sin embargo, la mayoria
de los individuos de la especie S. platycercus no visitaron las flores amarillas y quienes las
visitaron tardaron mas tiempo para visitarlas en comparacion con el tiempo que tardaron en
visitar las flores rojas. En este grupo se esperaba que la mayoria de los sujetos, de ambas
especies, visitaran las flores amarillas y que tardaran un tiempo similar para visitarlas en

comparacion con los grupos gue iniciaron con néctar en rojo.

Para el grupo gue inicio con néctar en las flores violetas se encontrd que la mayoria de
individuos no visitaron las flores de color violeta y cuando las visitaron tardaron mas.
Suponiamos que encontrariamos este resultado ya que el color violeta es lejano en la longitud
de onda al color rojo y esto podria hacer que los individuos no reconozcan este color como un
estimulo familiar y como consecuencia presenten neofobia para acercarse a las flores de color

violeta.

Explotacion

Dado que el hecho de que los individuos se acerquen a las flores del color que contenia néctar,
durante la fase de entrenamiento, no es un indicativo de que aprendieran la relacion color-

néctar, se analizaron dos variables para medir el aprendizaje de esta relacion.

La primera variable analizada fue el nimero de visitas que realiz6 cada sujeto, durante

la fase de entrenamiento, hasta que logro alcanzar el criterio de visitar 8 de 10 flores con
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néctar. Al analizar esta variable se puede observar que los individuos de los grupos con néctar
en las flores rojas alcanzaron el criterio con un nimero menor de visitas en comparacion con
los individuos de los grupos que iniciaron con néctar en las flores amarillas. Dado que se sabe
que estas especies estan visitando flores rojas de forma continua en su ambiente, esperariamos
que fueran capaces de asociar rapidamente el color rojo con la presencia de néctar a pesar de

que se utilizan flores artificiales.

Al analizar los resultados obtenidos en este componente y en el de explotacion
pudimos observar que hubo diferencias entre estos componentes. Para el componente de
exploracion en el grupo que inicio con néctar en las flores amarillas se observo que més
individuos de la especie H. leucotis visitaron las flores amarillas y las visitaron mas rapido en
comparacion con los individuos de la especie S. platycercus. Mientras que en el componente
de explotacion no se encontraron diferencias entre especies en este grupo, observando que les
tomd el mismo namero de visitas alcanzar el criterio establecido. Por lo mencionado podemos
concluir que aunque mas individuos de una especie visiten las flores amarillas y las visiten
mas rapido, es decir, presenten un nivel de neofobia menor, estos no necesariamente
aprenderan antes la asociacion presentada. Estos resultados apoyan la investigacion de Seferta
en 1998 (Citada en Greeberg y Mettke-Hofmann 2001) en donde se encontr6 que una aparente
diferencia en la velocidad a la cual una especie de paloma (Columbia livia) aprende una tarea
simple, no estaba relacionada con la habilidad de aprendizaje sino al miedo a situaciones

nuevas, es decir, por neofobia.

En la segunda variable analizada en este componente no se encontraron diferencias
entre grupos o entre especies. Para esta variable se utiliz6 el numero de sujetos que en la fase
de reversion visitaron la flor del color previamente recompensado en la fase de entrenamiento.
Dado que la mitad de las flores presentadas fueron del color previamente recompensado y la
otra mitad del color que no era recompensado, si los sujetos realizaban su primera visita
aleatoriamente a las flores, se esperaria que aproximadamente la mitad de los sujetos visitaran
flores de uno de los colores y la otra mitad de sujetos flores del otro color presente. En los
resultados se encontrd6 que mas individuos de los esperados por azar visitaron la flor que

estaba siendo recompensada. Estos resultados pueden apoyar que los individuos estaban
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siguiendo el color de las flores, y no podrian ser guiados por otros estimulos como el olor o la
vision del néctar ya que visitaron las flores del color previamente recompensado aun cuando

estas ya no contenian néctar.

Inhibicion
Para la evaluacion de este componente nos interesaba observar el patron general de las visitas
realizadas a las flores que contenian néctar y las que no lo contenian, y se dividio el total de

visitas realizadas por cada sujeto en 4 secciones y se analizo el porcentaje de visitas a las

flores de cada color.

No se encontraron diferencias entre especies de colibries, ni entre grupos. Pero se
observa en nuestros resultados que los sujetos lograron inhibir las visitas a las flores de color

previamente recompensados.

¢Preferencia de colores en colibries?: fisiologia, conducta y ecologia

Tal como demuestran nuestros resultados, los colibries de ambas especies parecen responder
de forma diferencial ante los colores de las flores presentadas en los experimentos. De esta
manera nuestros datos apoyan el hecho de que las flores rojas o cercanas a este color, tal como
las flores de color amarillas, son mas facilmente relacionadas con la presencia de néctar (en
contraste con flores de longitud de onda lejana a este color, tales como las flores violetas).

Diversos estudios han sugerido que para intentar explicar estas aparentes
“preferencias” es necesario considerar el sistema visual de los animales (Gumbert y cols 1999,
Chittka y cols 2001). Los humanos somos tricromaticos (vemos tres colores basicos y todos
los deméas colores son combinaciones de ellos). En contraste, las aves diurnas tienen un
sistema de visiéon del color mas complejo caracterizado por 4-5 pigmentos, asi como una
cubierta aceitosa en los 0jos que actua como filtro y refina la percepcién de la longitud de
onda (Varela y cols 1993, Hart y cols 2000). Como nosotros, las aves tienen pigmentos de
opsina (fotopigmentos receptores acoplados a una proteina G) los cuales son sensibles a la

longitudes de onda largas (rojo), medias (amarillo) y cortas (azul). En el caso de los colibries
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se sabe que tienen un pigmento sensible a la longitud de onda ultravioleta, imperceptible para
nosotros (Huth y Burkhart 1972). Asimismo, perciben el color entre un rango de 300 y 660
nm, mientras que las abejas lo hacen en un rango que varia entre 300-550 nm. Por
consiguiente los colibries perciben el rojo y otras longitudes de onda mayores mucho mejor
que las abejas, permitiéndoles en consecuencia la visita a flores de distintos colores, lo cual ha
promovido la generalizacion o la carencia de una preferencia particular por algunos de ellos (
Waser y Price 1989).

El color de las flores ha sido uno de los primeros objetos naturales en evidenciar una
apariencia diferencial. Por ejemplo, entre los primeros usos de la fotografia UV se encuentra la
revelacion evidente de patrones de color UV que funciona como “guias de néctar” para las
abejas polinizadoras (Eisner y cols 1969). Estos patrones de color UV en flores han sido
documentados en gran cantidad de especies que habitan zonas templadas y tropicales, y
parecen ser comunes en flores de plantas polinizadas por insectos (Chittka y cols 1994). Para
el caso de los colibries, algunas plantas han sido reportadas con color UV, pero en general
carecen de estas guias de néctar y otros componentes UV (Stebbins 1989, Chittka y cols
1994). (Qué hace entonces que los colibries visiten determinados tipos de colores méas que
otros? Algunas de las explicaciones hasta ahora planteadas, ademas de la capacidad de
percepciodn visual ya mencionada, se enfocan a cuestiones ecoldgicas y conductuales las cuales

son discutidas a continuacion.

Los hébitats varian con respecto a la disponibilidad de luz, producto de su estructura y
composicion arbdrea. Esto permite que los colores de plantas y animales varien con respecto a
su visibilidad dependiendo del habitat ocupado (Endler 1993). Por ejemplo, durante su
despliegue en leks, los machos de manaquines despliegan y compiten por micro habitats que
maximicen su reflectancia de color en relacion con el fondo ambiental (Endler y Théry 1996).
La légica tras esta propuesta es que el contraste contra un fondo de hojas verdes sea especifico
para el sistema de vision de color del animal que los percibira, y mas aun si este color es muy
distinto al verde (Chittka 1997). En este sentido, se ha planteado que las flores rojas han sido
favorecidas por la seleccion natural dado su gran contraste con ambientes verdes,

promoviendo la visita por colibries y la falta de visibilidad por otros visitantes como las abejas
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(Thompson y cols 2000). Sin embargo, a la fecha no se tienen resultados concluyentes que
soporten esta idea (Altshuler 2003).

La idea del contraste del color floral con respecto al fondo ambiental como promotor
de preferencias especificas por los visitantes implica capacidades cognitivas de
discriminacion. A la fecha los estudios realizados al respecto en colibries han arrojado
resultados contrastantes. Por ejemplo, se ha mostrado que Selasphorus rufus exhibe una
preferencia por retornar a una flor en la misma ubicacion mas que a una flor del mismo color
(Hurly y Healy 1996). Esto sugiere que los colibries usan el color de forma primaria para la
bdsqueda inicial de un nuevo recurso floral, pero confian en la ubicacion para regresar a flores
previamente visitadas. Sin embargo, evidencia mas reciente parece soportar la idea de que los
colibries pueden utilizar sefiales visuales o colores para una orientacién a escala fina (Hurly y
cols 2010, Pérez y cols 2011). En este sentido, nuestras pruebas de aprendizaje reversible
parecen sustentar la capacidad de los colibries para usar el color como sefial de orientacién

para encontrar recompensa.

Se han mencionado las ideas y hallazgos existentes sobre la importancia de la relacion
entre el color floral y el forrajeo por colibries. Es evidente que aun falta informacion para
soportar la clara plasticidad conductual de los colibries con respecto al uso de una amplia
gama de colores florales, y nuestro trabajo aporta informacion valiosa en este sentido.
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