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Capitulo 1

Introducciodn

Enlosultimosafios, lallamada“econofisica’ se haestablecido como &readeinvestigacion
interdisciplinar. En esta introduccion, exponemos el origen de este campo, asi como su
diversidad, para concentrarnos en los modelos basados en la interaccion entre agentes
que dieron lugar a problemadel bar “El Farol”, junto con unaexplicacion a mismoy la
organizacion de latesis.

1.1 Detalles preliminares

En las Ultimas décadas, la comunidad de fisicos ha mostrado un interés creciente en €l
comportamiento macroscopico de sistemas constituidos por unidades interactuantes. La
busqueda de propiedades universales y propiedades emergentes ha llevado al estudio de
sistemas no fisicos, tales como e mercado de valores (Mantegnay Stanley, 1999) o evo-
lucion biologica (Bak y Sneppen, 1993).

Una de las causas que permiten este tipo de estudios, es el avance experimentado en las
Ultimas tres décadas en mecanica estadistica, entre los que destaca la introduccion de la
técnica de grupos de renormalizacion, que permitid, ente otras cosas, la elucidacion del
concepto de universalidad, central en todos los estudios de criticalidad. Otros estudios
claves para este avance son sistemas desordenados que muestran frustracion, tales como
los vidrios de espin, y sistemas que muestran una dindmica no lineal o cadtica, en los
cuales ha sido fundamental el aumento de potencia computacional.

Tras la aparicion de la criticalidad auto-organizada (SOC) (Bak et al., 1987), han sido
muUltiples los experimentos y modelos en todo tipo de sistemas (i.e. la original pila de
arena, el modelo de evolucién biol6gicaintroducido por Bak y Sneppen (1993) y vortices
superconductores), y es probable que, a pesar de lafalta de un formalismo para el estudio
de todo sistema que muestre SOC, sea una de las principales causas que ha llevado a la
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2 Capitulo 1. Introduccion

actual cantidad de trabajos por parte de fisicos en cualquier tipo de area de investigacion.

Uno de los campos adquiridos més recientemente por losfisicos es el de laeconomia, con
la consecuente creacion de la llamada econofisica a mediados de los afios 90. Las lineas
deinvestigacion que se dan lugar en este campo son diversas, y van desde el andlisisdelas
series temporal es de mercados de val ores, hastalos model os microscopicos de interaccion
entre agentes.

Las analogias entre | as propiedades sistemasfisicosy sistemas econdmicos son multiples,
aunque creemos gue han de ser tratadas con cuidado. Entre otras estan las destacadas
por Arthur (1988), en un estudio sobre mecanismos de auto-refuerzo, |os fendmenos de
ruptura de simetria, orden o patron emergente a través de fluctuaciones que pueden darse
en el mercado. Ejemplos anteriores histéricamente que pueden considerarse econofisica
son el estudio de Mandelbrot (1963) sobre la distribucion de los cambios de precios, de
acuerdo con unadistribucién de Lévy.

Hacia 1985 son ya frecuentes los estudios de economistas aplicando dindmica no lineal
alateoria econémicay analisis de datos, asi como caos (ejemplos de ello pueden encon-
trarse en Anderson et al., 1988). Tras el auge del caos, encontramos principal mente dos
tipos de estudios, aquellos que analizan el mercado como un sistema complejo compuesto
de muchas subunidades que interactian de forma no lineal tras un cierto feedback, y que
junto con una posi bl e estructura microscopica enfocan en las propiedades macroscopicas,
y agquellos otros estudios basados en datos del mercado de valores, derivados u otros, y
que principalmente miran al scaling que estos datos y sus distribuciones toman, asi como
posibles predicciones de valores futuros (Mantegnay Stanley, 1999; Arthur et al., 1997).

1.2 Modelos multiagente

Si hemos de definir un modelo microscdpico que describa la dinamica macroscopica del
mercado financiero, habremos de hacerlo utilizando como minima unidad |os denomina-
dos agentes. Un agente es €l objeto, sea éste una persona o un ente artificial, que basado
en un conjunto de modelosy en expectativas, toma decisiones que determinan el compor-
tamiento del mercado, o bien, actia (y de ahi que también pueda denominarse actor).

El origen de este tipo de model os se remontaalateoria de juegos, cuyo formalismo fuein-
troducido por Neumanny Morgernstern (1953), en referenciaa comportamiento humano
en economia. Clasicamente se ha asumido que los agentes (0 jugadores en este caso) se
comportan de maneraraciona y de acuerdo a sus intereses individuales (Maynard Smith,
1982), asi como gue tienen un conocimiento completo del sistema, es decir, saben cuales
son las estrategias de |os otros agentes en el sistema, sus accionesy |os beneficios que de
ellas obtienen. Bgjo estas hipétesis, la solucion del sistema se encuentra en el [lamado
equilibrio de Nash, en el gque todos los agentes optimizan sus estrategias, condicionados
a que todos los demés agentes optimizen simultaneamente sus estrategias (no es la opti-
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mizacion de unafuncién global). Este equilibrio es puramente determinista, y no resulta
apropiado para estudiar sistemas dinamicos.

Parece ademés claro tanto en economia como en biologia, 1os dos principales campos de
aplicacion de la teoria de juegos, gque las hipotesis de conocimiento completo, asi como
racionalidad perfecta no son en absoluto realistas.

L as aplicaciones de teoria de juegos a la biologia se realizan principal mente en problemas
evolutivos, donde €l criterio de racionalidad se reemplaza por la estabilidad de la dinami-
cadelapoblacién, y losinteresesindividuales por la eficiencia biol dgica (o fitness). Esto
ha dado lugar alallamada teoria de juegos evolutiva, en e sentido descrito por Maynard
Smith (1982). Las estrategias en biologia estan directamente relacionadas con algun fe-
notipo especifico, y el equilibrio del sistema se acanza cuando todos los animales de la
poblacién tienen lallamada estrategia evol utivamente estable (ESS), en cuyo caso, ningu-
na otra estrategia (o mutacion del fenotipo) puede invadir la poblacion (Maynard Smith,
1982, 1998; Lincoln et al., 1998). A pesar de haberse mostrado de extrema utilidad, no
hay que olvidar las principales criticas que la teoria de juegos recibe (evolutiva o no) en
biologia, que son, por un lado, que llevaaerror pensar en animales (o poblaciones) como
optimizadores, y a ello se aiade que la capacidad de desarrollo de un animal es limitada,
y puede no alcanzar el optimo tedricamente descrito.

En economia, estas hipdtesis han sido reemplazadas por los conceptos de racionalidad
limitada y razonamiento inductivo, de forma opuesta a los juegos de informacion com-

pleta. El concepto de racionalidad limitada fue introducido por Simon (1969) como una
apoximacion mésrealista. Sin embargo, es cierto que tiene mayores limitacionesalahora
de realizar aproximaciones analiticas, cuando se compara con un estudio del sistema en
equilibrio. En un esquema de racionalidad limitada, y en una aproximacion dinamica del

sistema, los agentes no han de maximizar sus pagos, y sus estrategias reflejan la forma
gue los agentes tienen de operar (Axelrod, 1984). Esta situacién se da en escenarios com-
plejos en los que muchos agentes interactlian, como sucede en |os mercados de valores,
de tal forma que no parece realista que los agentes en competicion actlien de forma per-
fectamente racional, asi como con creencias objetivas bien definidas. Asi, € proceso de
aprendizaje fuera de equilibrio que tiene lugar en estas situaciones no sera el resultado de
un equilibrio de creencias, expectativas o estrategias. La complejidad de lasituacion lleva
alos agentes a actuar de formainductiva, en comparacién con un proceso de optimizacion
deductivo, y los agentes descartardn sus estrategias S encuentran unamejor. Ejemplos de
este tipo pueden encontrarse en la literatura de mercados financieros artificiales, basados
en model os multiagente (LeBaron, 1999).
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1.3 “El Farol” como modelo de economia adaptativa

El problemaen un sistemafuerade equilibrio en economia, es que las hipbtesisclasicas de
informacion completay razonamiento deductivo no estéan bien definidas. Es decir, en un
entorno donde la informacion es parcial o incompletay con individuos con racionalidad
limitada, hay que replantear el modelado del comportamiento de estos agentes.

Consideremos el sistema como un conjunto de agentes heterogéneos, que forman hipote-
sis 0 modelos mentales. Cada agente sabe como esas hipétesis han funcionado anterior-
mente, y a la hora de tomar una nueva decisién es muy probable que elija aquella que
le haya proporcionado mejor resultado, sin dejar de considerar €l resto de las que tiene
en mente. De esta forma, el agente puede alternar entre diversas hipotesis, 0 usar una
combinacion de las mismas, seguin considere més apropiado en cada nueva decision.

Asi, los agentes aprenden cuales de sus hipotesis funcionan, y pueden descartar aquellas
gue no les reporten ninguin beneficio. En ese caso, |0s agentes pueden generar una nueva
hipétesis, ya sea por imitacion de otros agentes, por “mutacién” o combinacion de otras
hipétesis.

En este tipo de sistemas no existe una hipdtesis que sea la correcta, sino la mejor en ese
momento. Es decir, en caso de existir una forma de jugar perfecta, todos los agentes
la utilizarian, provocando la cancelacion de dicha forma de juego. De forma general,
al modelar la economia como un proceso de aprendizaje, se considera que los agentes

comparten un modelo con pardmetros desconocidos, y que actian segun los valores méas
plausibles de estos parametros.

Entre otras complicaciones, no existe unaforma claraen economiade modelar estas hipo-
tesiso creencias. Asi, Arthur (1994) seinspird fundamental mente en al goritmos genéticos
para su modelo del bar “El Farol” como caso de razonamiento inductivo.

El bar “El Farol” es un pub en Santa Fe donde un dia a la semana hay musica en vivo, 1o
cual resulta en que nuestro sistema de N agentes quierair alli. Sin embargo, la capacidad
de dicho bar o hace incbmodo si concurren méas del 60% de los N agentes, y en ese caso
es preferible quedarse en casa. Los agentes no tienen forma de conocer con anterioridad
cua sera el porcentgje de agentes que ira la proxima semana, por lo que las decisiones
de los agentes se basardn en una prevision subjetiva, y que varia entre individuos. La
informacion que los agentes utilizan en este model o es el nimero de agentes que haido al
bar la semana anterior, y que todos |os agentes conocen al hacerse este nimero publico.

Deestaforma, no hay model o, estrategia o hipotesis que pueda hacer alos agentes preveer
cua sera el numero de individuos gque asisten al bar cada semana, ya que todos ellos o
utilizarian, y a tomar todos las mismas decisiones en cada paso de tiempo, o anularian
como modelo optimo. Es decir, no existe una solucién deductiva, y los agentes tienen
que actualizar continuamente, a base de aprendizaje (proceso inductivo) cual puede ser la
mejor estrategia a utilizar en cada semana.
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Por otro lado, si |as expectativas generadas por 10s agentes son muy similares, se anularan
mutuamente, de forma que |os agentes estan forzados a generar expectativas que difieran
entre ellos, si quieren tener mejor resultado.

Asi, Arthur (1994) dio alos agentes un cierto nimero de predictores, diferentes entre los
agentes, y formados a base de combinaciones entre el niUmero de agentes que ha asistido
al bar en las semanas anteriores. La idea que subyace detras de estos predictores es que
al enfrentarnos a situaciones complejas, tendemos a buscar patrones que hayamos encon-
trado con anterioridad, y asi, en e modelo del bar “El Farol”, los agentes encontraran
este patrén en lainformacion proveniente de un cierto nimero de semanas. Cada agente
utiliza un nimero limitado de estos predictores, y toma decisiones basandose en el que
mejor ha funcionado, actualizando el ranking de sus predictores tras cada suceso.

L os mejores predictores determinan el nimero de gente que asiste, y éste a su vez, deter-
mina cuales son los mejores predictores.

L as simulaciones de Arthur (1994) mostraban como el sistema de los N agentes se auto-
organiza en un 60%/40% de agentes asi stiendo/no asi stiendo, como estructura emergente
de la dinamica complejadel sistema.

1.3.1 Eljuego de la minoria

Al parecer, fue graciasalapublicidad realizada por Per Bak, y aun encargo de PhysicaA,
que Challet y Zhang (1997) desarrollaron el modelo de la minoria, basado en el bar “El
Farol”. Lasestrategias utilizadas por los N agentes quedan en el juego de laminoriamejor
definidas, asi como lainformacion utilizada por |os agentes.

El juego delaminoriaes el modelo més sencillo de los utilizados por losfisicos, asi como
probablemente el mas utilizado y estudiado, como esquema sencillo de un modelo con las
caracteristicas del mercado de valores.

Ladiferenciaprincipal con el bar “El Farol” es que en el juego de laminoria, los agentes
no conocen & nimero exacto de gente que ha asistido a bar, sino cud era la decision
optima: 0, si haresultado preferible no ir a bar, y 1, en caso contrario. En comparacion
con “El Farol”, €l juego es simétrico en e sentido de que el maximo nimero de agentes
que estarian comodos en el bar es el 50%.

L os agentes recuerdan el grupo optimo de |as anteriores m semanas, y tienen s estrategias
0 predictores paratomar decisiones. Dadas |las m semanas que pueden recordar, |0s patro-
nes que los agentes encontraran seran 2™, y cada estrategia se define como una decision
a cada uno de estos patrones. El proceso de aprendizaje sucede en la actualizacion de la
mejor de las estrategias de |as s que cada agente tiene.

Cada semana, los agentes utilizan la megjor hasta ese momento de sus estrategias. Tras
conocer €l resultado del mejor grupo posible, los agentes actualizan el ranking asignando
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una puntuacion a sus estrategias, de forma que aumenta esta puntuacién en una cantidad
A.

El resultado del proceso es un sistema que se organiza en un 50% de agentes asistiendo
en promedio al bar. Dada la clara definicion del juego de la minoria en comparacion con
el modelo del bar “El Farol”, en el sentido de una mejor definicion de los pardmetros y
estrategias en juego, esto llevo a estudiar la dependencia del sistema con los parametros,
en concreto, a estudio de las fluctuaciones del sistema.

1.4 Organizacion de latesis

Esta tesis esta dedicada a estudio del juego de la minoria (Challet y Zhang, 1997), y
de forma original, a la primera aplicacion de este modelo a un problema ecoldgico: €
comportamiento colonial en aves (Browny Brown, 1996).

Una introduccién a juego de la minoria introducido por Challet y Zhang (1997) se es-
tudia en e capitulo 2. Asi, se define el juego y se destaca e importante papel que las
fluctuaciones del nimero de asistentes al bar tiene, asi como las fases del modelo y €
parametro de orden que las caracteriza. Estas caracteristicas principales son introducidas
en un estudio que analiza, a traves de las distribuciones de nimero de agentes que asiste
a bar, € proceso de “manada’ que sucede en la fase en la que los predictores o estrate-
gias de los agentes son muy similares, y a no haber un proceso evolutivo en el caso més
simple, no pueden evitar coincidir en sus decisiones lamayor parte del tiempo. De forma
breve, introducimos una explicacion del diagrama de fases del modelo, y de este proceso
de manada. Realizamos ademas un analisis de la dependencia con la puntuacion asignada
alas estrategias, e introducimos €l juego de la mayoria, que resulta, de forma contraria a
lo que inicialmente podriamos esperar, altamente no trivial.

El capitulo 3 muestralosresultados de unade las formas de hacer €l sistemamaseficiente,
sin introducir evolucion (en e sentido darwiniano) en los agentes. Este es € [lamado
juego minoritario individual, donde los agentes utilizan la informacion resultante de sus
decisiones, y siguen recibiendo feedback al mantener el objetivo comin de estar en €
grupo minoritario. Esto resulta en un sistema mas eficiente, en e que principalmente se
evita el anteriormente mencionado proceso de manada, dada que la diferencia entre los
agentes es aqui mayor a hacer uso de diferente informacion. Si ademas permitimos a
los agentes hacer uso de ambas fuentes de informacién, nos encontramos con un caso
claramente de mayor complgjidad, en e que los resultados muestran como el diagrama
de fases muestra caracteristicas del juego minoritario y el juego minoritario individual
(en concreto, esto puede apreciarse en la combinacion de pardmetros que optimiza la
eficiencia del sistema).

Mltiplesaplicaciones del juego de laminoria se han realizado para model os econémicos.
Sin embargo, para nuestro conocimiento, solo la desarrollada por de Cara et al. (2002)
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(mayor detalle bioldgico se muestra en Tella et al. (2002)) ha aplicado €l juego de la
minoriaa un problema biol6gico, e comportamiento colonial de aves en la época de cria.

Unaintroduccion a problemade la colonialidad en aves se presentaen el capitulo 4. Este
es un problema altamente complejo, y con multiples factores interactuando. El interés
de la colonialidad en la época de cria se debe a que, a pesar de la abundante literatura,
poco se sabe sobre cual fue el mecanismo generador de dicho comportamiento, asi como
las causas que o mantienen. En este capitulo resumimos los considerados factores prin-
cipales, asi como factores secundarios o indirectos. Introducimos entonces las hipétesis
relacionadas con la distribucion de alimento y su variabilidad temporal, y la distribucion
de lugares disponibles para anidar, que relacionan la colonialidad con una distribucion de
recursos altamente heterogénea. Mas recientes son las hipétesis de la coloniacomo centro
de informacion o centro de reclutamiento, que consideran la colonia como un banco de
informacion o como un centro de potencial es buscadores de alimento, siendo ladiferencia
entre ellas |la “honestidad” de la sefid ofrecida desde la colonia en |a hipétesis de centro
de informacion. Uno de los principales factores en la evolucion de la coloniaidad, y el
de mayor relevancia para esta tesis, es la predacion, y e beneficio que los pgaros que
han evolucionado a coloniales obtienen frente a este factor, siendo la mayor ventaja la
dilucion de la predacion en la colonia, junto con una mayor deteccion y disuasion de los
predadores desde la colonia. Junto con estos efectos, se introduce ademés el de atraccion
de predadores a las colonias, pero que no tiene por que resultar en un mayor coste indi-
vidual. En los Ultimos afios, han surgido perspectivas alternativas, destacando €l cambio
de un analisis econdmico de costes y beneficios hacia la [lamada seleccion de comodida-
des. Asi, junto con factores indirectos de la cria en colonia, introducimos esta reciente
hipétesis, basada principalmente en la seleccién de hébitat y seleccion sexual.

Considerando €l papel principal gque la predacion tiene en la colonialidad, analizamos en
el capitulo 5 nuestra versién individual del juego de la minoria (de Cara et al., 2000)
aplicada a este caso. Para ello, tomamos como modelo € estudio de la poblacion de
cernicalo primilla(Lesser Kestrel) en Los Monegros (Aragon), realizado por Tella (1996).
Este ave migratoria muestra tanto un comportamiento territorial como colonia alahora
de anidar paralacria, lo cua la hace idénea para un estudio comparativo de los costes y
beneficios que diversos efectos tienen en la cria colonial y la cria solitaria (Tella, 1996).
Considerando la disposicion territorial de estas aves en ausenciade predacion, y € efecto
de dilucion en la colonia, mostramos un analisis que indica como la colonialidad puede
originarse inicialmente gracias a movimientos aleatorios entre lugares de anidamiento.
Unavez quelos pdjaros conocen la posibilidad de este tipo de anidamiento, pueden seguir
un proceso de aprendizaje similar a de los agentes en el juego de la minoria, por lo que
aplicamos la variacion individual de éste con un tipo de puntuacion diferente, gjustado
ala preferencia del cernicalo primilla a anidar en solitario en la ausencia de predacion.
Resultados de posibles tipos de puntuacion son estudiados, junto con un modelo para
las distribuciones de colonias obtenidas por Tella (1996). Nuestro estudio muestra asi
laidoneidad del juego de la minoria para modelar problemas biol 6gicos que involucran
aprendizaje por parte de los individuos en juego.






Capitulo 2

El juego de la minoria

En este capitulo, introducimos el modelo del bar “El Farol”, propuesto para estudiar la
dindmica resultante de la competicion entre agentes o individuos en un escenario carac-
terizado por laracionalidad limitada y aprendizaje a través de la experiencia, tal y como
introdujo Arthur (1994) en comparacion con los clasicos andlisis de optimizacion en los
gue se asume informacion completa. A continuacion, introducimos el juego de la mi-
noria (Challet y Zhang, 1997), detallando las tres regiones del diagrama de fases que lo
caracterizan: ineficiente, megjor que aleatoriay eficiente. Analizando en detalle laregion
ineficiente del diagrama de fase, mostramos la estructura no trivial de las distribuciones
obtenidas, asi como las consecuencias del cambio de la funcion “payoff” hacia una peor
distribucion de recursos.

2.1 Introduccidn

El estudio deladindmicade sistemas con individuosinteractuantes con el mismo objetivo,
y consecuente frustracion, ha experimentado un interés creciente en las Ultimas décadas.
Muchos de estos sistemas se caracterizan por la aparente sencillez de la dinamica, asi
como reglas simples en el comportamiento individual, en contraste con una dinamica
cooperativa altamente no trivial. Estas premisas generales se han aplicado a problemas
en diferentes campos, desde economia (Anderson et al., 1988), ecologia (May, 1973) o
fisica (Wolfram, 1983; Rammal et al., 1986).

Como ilustracion Arthur (1994) introdujo €l Ilamado problema del bar “El Farol”, un
modelo en contraposicion alos model os de optimizacion con conocimiento detallado del
sistema. N agentes o individuos han de decidir cada semana (o unidad de tiempo) entreir
al bar o0 quedarse en casa. Ir a bar es agradable si e nUmero de agentes que han tomado
esa misma decision no sobrepasa un limite superior, pero en caso de que el nimero de
agentes sea muy elevado, es preferible quedarse en casa. Los individuos no tienen in-

9
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formacion previa sobre cual sera la decision a haber tomado. Para ser capaces de tomar
una decisiéon en cada paso de tiempo, los agentes tienen un conjunto de estrategias, €l
cual puede variar entre individuos. Los agentes basan sus decisiones en el uso de estas
estrategias, asi como el conocimiento de la decision Optima en la porcién de tiempo que
pueden recordar.

Challet y Zhang (1997) introdujeron una definicion mas concisa de |as reglas que deter-
minan el modelo. Las dos posibles decisiones, ir a bar o0 quedarse en casa, se representan
por Oy 1 (posteriormente {—1, 1} para la equivalencia con vidrios de espin). La mejor
decision es aquella que llevaa agente a estar en €l grupo minoritario, es decir, una elec-
cion tiene éxito si el porcentaje de agentes que toman esa misma decision es menor o
igual que el 50%. El resultado de una simulacion dada es representado por una serie de
0’'sy 1's que caracterizan el grupo ganador en cada paso de tiempo. Cada agente utiliza
un conjunto fijo de s estrategias, tomadas al azar del conjunto de todas las posibles es-
trategias. Una estrategia se define como una tabla que da respuesta a todas las posibles
situaciones a las que un individuo puede enfrentarse. De esta forma, la estrategia utiliza
lainformacion de los m anteriores pasos de tiempo para predecir €l siguiente. Teniendo
en cuenta las dos posibles decisiones, y la memoria m de los agentes, hay 2™ historias
posibles que el individuo puede recordar, y por tanto, 22" estrategias. Tras cada SUCESO,
los agentes actualizan | as puntuaciones de todas sus estrategias. La ganancia obtenida por
las estrategias ganadoras puede fijarse en una cantidad constante o bien ser una funcion
dependiente del tamafio del grupo que se forma en cada paso de tiempo. En la version
mas sencilla del modelo, se aumenta la puntuacion de las estrategias que han acertado en
dar lamejor prediccion con un punto. Aquellas estrategias que han predecido la decision
errobnea mantienen la misma puntuacién, o bien se reduce ésta en un punto. Esta esla
funcién de pago original, aunque en este capitulo mostramos € efecto de otras funciones
de pago, en la mismallinea que trabajos anteriores (Challet y Zhang, 1997, 1998; Zhang,
1998). Conviene destacar que € trabajo original de Arthur (1994) usaba un conjunto de
estrategias definidas de una forma mucho mas vaga, asi como el umbral de comodidad, o
limite en el que los agentes prefieren estar en casa, eradel 60%. Paratomar una decision,
cadaindividuo elige la estrategia que tiene mayor puntuacion. En caso de tener dos o més
estrategias con la misma puntuacion, elige una de €ellas aleatoriamente De esta forma, €l
juego queda definido por tres pardmetros. N, €l nimero de agentes en €l sistema, m, me-
moria 0 himero de pasos de tiempo que cada agente puede recordar, y s, € nimero de
estrategias que cada individuo utiliza paratomar lamejor decision.

El modelo, con el conjunto de reglas asi definidas, hasido analizado en multiples articulos
(paraconocer el estado del arte, véasehttp://www.unifr.ch/econophysics/minority,
mantenida por Damien Challet). De los primeros estudios, |os estudios hechos por (Savit
et al., 1997, 1999; Savit, 2000; Cavagna, 2000; Challet y Zhang, 1998) ya destacaban la
posibilidad de una transicion de fase en el sistema. Para ello, se analiza la mediay las
fluctuaciones del tamarfio de los grupos tomando una de las dos posibles decisiones (i.e.,
(Np) y 0'<2N1>). El parametro de orden p = 2™/N puede asi caracterizar las distintas fases
del sistema, en funcidn del rendimiento o eficiencia de la cooperacion entre agentes. Con-
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siderando que €l umbral para estar en laminoria es del 50% del tamafio del sistema, los
tamarios de los grupos promedian en torno a % siendo la distribucién de tamafios simé-
tricaen torno a este valor. El estudio de las fluctuaciones respecto a este valor se hace a
través de la desviacion cuadrética media de este promedio, o, cuyo valor depende de la
eficiencia del sistema, asi como |os puntuacion acumulada por |as estrategias. Esta pun-
tuaci én es méxima cuando la diferencia de tamarfio de los dos grupos (i.e., los que han ido
a bar N; y los que se quedan en casa N) son casi iguales en tamario alo largo del juego,
es decir, para o tales que o ~ O(1). En funcion de o?/N y p, se pueden distinguir tres
fases en funcion del nimero de estrategias s que cada agente utiliza (Savit et al., 1997,
1999; Savit, 2000; Cavagna, 2000): i) Parap > 1, la cantidad de informacion almacena-
day e nimero de estrategias totales es excesivamente grande como para que |os agentes
puedan hacer un uso eficiente de sus estrategias, de formatal que el valor de o- alcanza el
limite que esperariamos si |os agentes jugaran al azar, es decir, o?/N = 1/4.ii) Si p < 1,
el niUmero total de estrategias es pequefio en comparacion con el nimero de agentes; asi,
la diferencia de puntuacion entre estrategias es pequefia, y es muy probable que distintos
agentes tengan conjuntos de estrategias iguales, resultando en el fendmeno de “herding”;
esta es la fase en la que o- es mayor que s jugaran a azar, y consecuentemente llamada
fase “worse-than-random”, a ser ‘TWZ > %. iii) Parap ~ 1 larelacion entre el nUmero de
agentes y lainformacion en el sistema es Optima para jugar mejor que al azar, y la curva
de (’WZ frente ap tiene un minimo. Lasfases (i) y (ii) fueron denominadas por Savit et al.
(1997) como ineficiente y eficiente, respectivamente, dado que en la fase (i) los agentes
tienen poca informacion sobre el sistema, mientras que en (ii) los agentes tienen toda la
informacion del sistema.

En laseccion 2.2, analizamos el model o asi definido, con especial énfasis en la estructura
de las distribuciones de tamafio de grupo en laregion eficiente. La seccion 2.3 presen-
ta la interpretacién originariamente presentada, junto con un resumen del andlisis de la
transicion de fase estudiado por vidrios de espin (Challet et al., 2000b; Heimel y Coolen,
2001). En la seccion 2.4 discutimos |os resultados obtenidos modificando la funcion de
pago gque determina la eleccion de estrategia. El juego de la mayoria es analizado en la
seccion 2.5, una variacion aparentemente trivial. Cierra el capitulo la presentacién de las
conclusiones.

2.2 Fases en el juego de la minoria

Latransicion discutidaen (Savit et al., 1997, 1999; Savit, 2000; Cavagna, 2000) se mues-
traen lafigura (2.1), paras = 2y s = 6. Ladiferencia entre los regimenes €ficiente e
ineficiente es més acusada para valores pequefios de s. Cada simulacion del modelo co-
mienza no através de juego aleatorio, sino con una historiade m + 3 unidades de tiempo
parainicializar la puntuacion de las estrategias. Los resultados que aqui mostramos son
promedios sobre las 2™ posibles condiciones iniciales definidas de esta manera. En casi
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Figura 2.1: Diferentes fases encontradas en €l juego de la minoria. Abajo, variacion de ¢?/N en
funcién de p, donde los circulos son los valores obtenidos paras = 2y lasestrellas para s = 6. Los
insets muestran las distribuciones obtenidas para la distribucién de asistencia a bar, normalizada
entre -1y 1, en las diferentes fases: (@) eficiente, conm = 2y s = 2, (b) megjor que aleatoria,
m=6ys=2y(c)ineficiente, conm = 10y s = 2. Lafigura superior muestra la diferencia
de puntuacion entre lamejor y la peor estrategia en estos tres casos: linea continua para (a), linea
discontinua para (b) y linea de puntos para (c).

todos los casos, € sistema evoluciona hacia un estado estacionario gque es independiente
de las condicionesiniciales.

Los picos en la distribucion de tamafios de N,, donde 1 representa al bar, pueden apro-
ximarse con distribuciones gaussianas. El méximo valor de o en la region eficiente es
debido alaformacion de picos separados de N/2. Este efecto puede apreciarse claramen-
te en lasfiguras 2.2 y 2.3, donde los diferentes regimentes se muestran para un tamafio
constante del sistema, N = 1001 agentes, variando entonces la memoriam de |os agentes,
asi como s. Las distribuciones han sido normalizadas en € intervalo [-1, 1]. En € rango
de valores de p en @ que se pueden distinguir tres picos, e peso del pico central es la
mitad del total, y los otros dos picos corresponden cada uno a un cuarto del total de asis-
tencias al bar. El pico central en estaregion eficiente se puede aproximar siempre por una
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Figura 2.2: Distribuciones de asistencia paraN = 1001 (arriba) y N = 101 (abgjo).

distribucion normal con ancho VN/2 (ver figura (2.4)), que corresponde alas decisiones
aleatorias de los agentes.

A medidaque nos alejamos de laregion eficiente (i.e., en orden creciente con p), |os picos
sejuntan en €l central, cuyo ancho disminuye primero y luego aumenta, hasta alcanzar de
forma aproximada €l valor que tendria si fuera al azar parap > 1. Parap < 1, region
ineficiente, la distribucion muestra una estructura muy rica, y parece auto-similar, como
se muestraen lafigura(2.4).

Como se destaca en diversos trabajos (Savit et al., 1997, 1999; Savit, 2000; Cavagna,
2000), resulta sorprendente el comportamiento de los agentes cuando tienen para su uso
una mayor cantidad de informacion. Es alln mas remarcable larica estructura de la figu-
ra(2.4), que muestragque laevolucion del sistema estalejos de ser aleatoriao trivia. Este
comportamiento es consi stente con la existencia de patrones no trivialesen los andisis de
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Figura 2.3: Distribuciones de asistencia paraN = 1001 (arriba) y N = 101 (abgjo).

series temporales, més alla de la capacidad de andlisis de los agentes (Savit et al., 1997,
1999; Savit, 2000; Cavagna, 2000).

Una gréfico de las asistencias en tiempos consecutivos se muestra en lafigura (2.2). He-
mos elegido los parametros de forma tal que la distribucion de las asistencias mostraria
tres picos separados.

Hemos completado €l estudio de la evolucién de diferentes picos con el andlisistemporal
tras una serie de decisiones aeatorias. En las series temporales mostradas en la figu-
ra(2.6), los agentes toman decisiones aleatoriamente, pero sus estrategias se punttan con
los mismos criterios que si estuvieran en juego. Para un cierto paso de tiempo (t=2048),
los agentes comienzan a usar |as estrategias a su disposicion de forma no aeatoria.

La estructura de picos es robustay se desarrollainmediatamente. Tal y como se muestra
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Figura 2.4: Distribucion de asistencia para N = 100001, s = 4y m = 4, normalizadas en €l
intervalo [0, 100001]. () Distribucion completa donde el €e de ordenada ha sido truncado para
poder apreciar mejor el peso y distribucion de los picos laterales. (b) Ampliacién de la region
marcada en (a) con linea discontinua. (c) Distribucion en el &rea central. Lalinea continua es una
distribucién gaussiana, centrada en N/2, con peso lamitad del total deladistribucion 'y desviacion

VN/2.

en lafigura (2.6), los picos se separan del central hacia sus posiciones en el estado esta-
cionario. Ladiferencia en lavelocidad en alcanzar el estacionario entre los dos gréficos
en fig. (2.6), se debe a una mayor distanciade latransicion de fase paraaquel en el que el
estacionario se acanza antes.

2.3 Interpretacion.

2.3.1 Correlacion entre agentes

L os resultados presentados en la seccion anterior permiten entender la dinamica comple-
jade laregion eficiente. En esta regidn, ninguna estrategia se mantiene con la maxima
puntuacion por un largo lapso de tiempo. El uso repetido de unaestrategia dada por un nd-
mero significante de agentes|levaal uso de otras estrategias, preferiblemente aquellas més
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Figura 2.5: Asistencia en uno de los dos grupos en dos tiempos consecutivos. Los parametros
utilizadosson s= 2, m= 2y N = 1001.

anticorrelacionadas con la que esta en juego. Como resultante de ello, la estrategia més
puntuada tiene muchas posibilidades de hacer a sus agentes perder. Asi eventual mente,
los agentes se segregan en grupos anticorrelacionados cuando cierto grado de evolucion
seincorporaen e juego (Johnson et al., 1998, 1999b).

Para simplicidad, asumimos ahora que hay dos estrategias anticorrelacionadas, xy x que
tienen las puntuaciones mas altas en ese momento, Denotamos asi ny y nx € nimero de
agentes que tienen laestrategia x y X respectivamente. Tomamos I, ~ Ny = Neorrel- Nrandom
es el nimero de agentes que no tienen x ni X. Las decisiones de estos N andgom agentes
pueden tomarse como al azar, ya que son incapaces de reconocer las series que dan lugar
amayores puntuaciones paraxy X.

Cuando la estrategia x tiene lamayor puntuacion, los dos grupos tendran tamafios simila-

reS aNrandom/2 + Neorrel Y Nrandom/ 2 — Neorrel» FESPECtivamente. Este resultado llevarda que x

no aumente su puntuacion, mientras que X, que llevaba a una decision acertada, aumenta
su puntuacién en uno. Si la puntuacion de x sigue siendo mayor que lade X, €l proceso
se repite de nuevo. Un desempate a esta situacion se produce cuando las estrategias Xy X
difieren en un punto, proceso tras el que los grupos desigual es de tamafio Ny angom/ 2+ Neorrel

Y Nrandom/2 — Neorrel, SE Pasa a dos grupos similares de tamafio ~ N/2
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Figura 2.6: Evolucion tempora del nimero de agentes que asiste al grupo 1 (bar), para un juego
en el que forzamos una transicion de juego aleatorio a juego minoritario. Los parametros son
N = 1001, s= 4y m= 4(6) paralafigurainferior (superior).

Del trabajo realizado por Zhang (1998), se puede hacer una estimacion de Neyrg. Las 22"
estrategias pueden clasificarse en grupos de 2™ estrategias mutuamente decorrel acionadas,
con correlacion maxima o anticorrelacionadas. Asi, ny ~ N/2™ = 1/p.

Este andlisis es € introducido por de Cara et al. (1999) sobre laformacién de picos en la
region eficiente del espacio de parametros, y que puede extenderse con facilidad cuando
|as estrategias dominantes son mas de dos. En ese caso, dos 0 més estrategias dominantes
pueden tener la misma puntuacion. Imaginemos el caso en que las estrategias X1, Xo, %
y % tienen las puntuaciones mas altas. Asi, en un instante dado, la estrategia con mayor
puntuacion puede ser Xy, Xo, ..., Pero puede que sean X; Y X, simultdneamente. Si a eso
se aflade que x; Y X, llevan a la misma decision, el grupo mayoritario sera de tamano
Nrandom/2 + Ny, + Ny,. ESta combinacion es menos probable, |levando a picos de menor
peso, separados de la gaussiana central, de acuerdo con los resultados mostrados en la
anterior seccion.

Este comportamiento se puede comprobar de forma clara cuando |os agentes tienen todas
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las estretegias posibles, i.e, m = 2y s = 16. Ladistribucién de tamafios muestra dos
picos clarosen 1y N, y la gaussiana central tiene la mitad del peso de la distribucion,
N/2, y unadesviacion VN/2.

Esta interpretacion es equivalente de forma cualitativa a andlisis de “crowds’ y “anti-
crowds’ realizado por Johnson et al. (1999a), basado en la correlacion entre las estrate-
gias de los agentes (Zhang, 1998). En laregion eficiente, 2™ < N, la memoria de los
agentes es pequefia, y por tanto el espacio de estrategias es pequefio. En ese caso nos en-
contraremos con que si X tiene la mayor puntuacion en un instante de tiempo, lamayoria
de los agentes tienen x 0 una estretegia muy similar a ella. Es en ese régimen que las
“crowds’ dominan, y solo se producen estados intermedios cuando todas las estrategias
tienen la misma puntuacion, como hemos descrito anteriormente.

En laregion ineficiente, 2™ > N dado que las estrategias de |os agentes representan una
pequefia porcion del total de estrategias posibles, la probabilidad de que un agente tenga
Su mejor estrategia anticorrelacionada con la mejor estrategia de otro agente es baja. En
consecuencia, los agentes actuan de forma independiente, 1o cual resulta en un juego
aleatorio.

Esenlaregion 2™ ~ N donde se pueden formar “anticrowds’ o grupos de agentes cuya
mejor estrategiatiene una puntuacion baja en comparacion con lamejor en ese momento,
gue en esta region compensan los “ crowds’ de agentes, al ser |os tamafios de “crowds’ y
“anticrowds’ equivalentes.

2.3.2 Aplicacion de técnicas de vidrios de espin

El trabajo de Cavagna (1999) mostré una de las claves del juego de la minoria para ser
estudiado por técnicas de vidrios de espin: lairrelevancia de la memoria en el juego de
laminoria. Por irrelevancia, Cavagna (1999) se referiaa hecho de que la historiaque los
agentes utilizan para tomar decisiones puede ser reemplazada por una historia aleatoria
de longitud m unidades, y los resultados son los mismos. La clave esta en que todos los
agentes comparten la mismainformacion.

Basandose en este hecho, Challet y Marsili (1999) mostraron la posibilidad de describir
la transicion de fase del juego de la minoria como una transicion de fase dinamica con
ruptura de simetria. En lafase eficiente p < p. |0s agentes utilizan todas sus estrategias,
mientras que en la fase p > p., una fraccion ¢ de los agentes utiliza s6lo una de sus
estrategias, que en € formalismo de vidrios de espin se corresponde con la aparicion
espontanea de campo magnético. Challet y Marsili (1999) utilizaron el caso de s = 2 para
poder hacer un estudio analitico. El promedio sobre e desorden del sistema se facilita
gracias aque el sistema es equivalente con el uso de informacion aleatoria, y asi, Challet
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y Marsili (1999) dedujeron la siguiente ecuacion para o

P N N
0'22%Z(Qy)2+22hi<$'>+ZJL]<SS]>, (21)
u=1

i=1 i,j=1

donde () es el promedio temporal, P = 2™, u eslahistoria, Q* = 3; w™u;, donde w™u; es
la suma para cada agente de sus dos decisiones para la historia u. Hay que destacar que
en Challet y Marsili (1999) y los posteriores andlisis por vidrios de espin pasan de utilizar
{0, 1} como €l posible conjunto de decisionesa{-1,1}. h; y J; ; son

1

ho = 35 Q& (2.2)
u=1
1 P

Jj = EZg{‘ ‘. (2.3)
u=1

&' es la diferencia entre las decisiones de las dos estretegias de los agentes para una
historia dada . Gracias a extensivas simulaciones numéricas (Chalet y Marsili, 1999)
como de un estudio analitico basado en el ansatz de las réplicas (Challet et al., 2000b), se
encuentra unatransicion de fase parap ~ 0.34.

Utilizando una aproximacion a tiempo continuo de la dinamica discreta del juego de la
minoria, Garrahan et al. (2000) mostraba el desacuerdo de la descripcion de Challet y
Marsili (1999) paralafase eficiente p < p¢, Y su Unicavalidez paralafasep > p.

Sin entrar en més detalle sobre las diferenciasdelosandlisisde Challet y Marsili (1999) y
Garrahan et al. (2000), hay que destacar que ambos son aproximacionesy no soluciones
exactas paratodas las fases, y ambas han sido reunidas en el trabgjo realizado por Marsili
y Challet (2001). El andlisis realizado por Heimel y Coolen (2001) dala solucién exacta,
y es capaz de resolver ladindmica del juego de la minoria en todas sus fases.

Heimel y Coolen (2001) basan su andlisis en que la fase eficiente corresponde a una fase
no ergodica, y las condiciones iniciales determinan el estado estacionario del sistema. El
juego de laminoria no puede ser resuelto a través de técnicas de mecani ca estadistica del
equilibrio, ya que no cumple e principio de balance detallado. De estaforma, Heimel y
Coolen (2001) utilizan técnicas de funcional generatriz, o teoria de campo medio dinami-
ca, introducidas por De Dominicis, y que permiten realizar promedios sobre el desorden
en un contexto dinamico. En € limite N — oo, la dindmica puede describirse a través
de una ecuacion estocastica no markoviana gue describe la dindamica de un agente, cuyas
propiedades estadisticas son equivalentes a las del sistema promediado sobre el desorden.
Heimel y Coolen (2001) encuentran latransicion de fase ocurre parap. ~ 0.33740.
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2.4 Importancia de lafuncion de pago.

En esta seccién analizamos €l efecto de cambiar la funcion de pago con la que las dife-
rentes estrategias actualizan sus puntuaciones unavez que se conoce €l grupo ganador en
cada paso de tiempo. Lamaodificacion més simple es hacer el pago dependiente del tama-
fio del grupo minoritario (Challet y Zhang, 1997, 1998). Asi, asumimos que dicho pago,
Ap, variade formalineal con el tamafio, a. Si la puntuacion del grupo se aumenta con a,
las estrategias que llevan a grupos minoritarios de tamarios cercanos a N/2 se favorecen.
Por el contrario, si la puntuacién se aumenta con % — a, latendenciaeslacontraria, y las
estrategias que llevan a grupos minoritarios pequefios son asi favorecidas.

80 :

40 i

-1 -0.5 0 0.5 1
Normalized attendance number

Figura 2.7: Distribucion de tamafios de asistencia para N = 1001, m = 4y s = 4, normalizada
entre {—1,1}. Lalinea discontinua representa la distribucion obtenida para la funcion de pago
utilizada en las secciones anteriores (i.e., funcién escaldn). La linea continua representa dicha
distribucién paraAp = a, y lalineade puntos para Ap :% —a

Las distribucionesresultantes de estas funciones de pago se miestran en lafigura2.4. Para
poder comparar, la distribucion obtenida para la funcion de pago escalon discutida en las
secciones anteriores se muestra junto con las otras dos.
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De forma anti-intutitiva, las dos distribuciones parecen ir de forma contrariaa lo que la
funcién de pago nos llevaba a pensar. Hay gque destacar que cuando la segunda funcion
de pago se desplaza con una constante, Ap = % —a+ k, e pico centra tiende a desa
parecer, siendo reemplazado por dos picos laterales. Este resultado es equivalente a los
encontrados en otros trabajos cuando la funcion de pago favorece laformacion de grupos
pequefios (Challet y Zhang, 1998).

Nuestra interpretacion para la formacion de una distribucion ancha para la funcion de
pago a es la rapidez con que las mejores estrategias dejan de serlo. Al ser los grupos
gue se forman de tamarios similares, esto da lugar a grandes cambios en las puntuaciones
de las estrategias. Asi, ciclos tales como € descrito en lainterpretacion por lateoria de
formacion “crowd-anticrowd”, no apareceran, ya que requieren mayor igualdad entre las
puntuaciones de estrategias similares. Si ordendsemos |as estrategias por su puntuacion,
este ranking cambiaria rapidamente. Ademas, como todas |as estrategias estan en juego,
habra mayor variedad entre los tamarfios de |os grupos que se forman en diferentes pasos
de tiempo, a pesar de que esta funcion de pago favorece tamafios cercanos a N/ 2.

En el caso contrario, cuando la funcion de pago esigual a % — @, atribuimos el peso del
pico que seformaen N/2 (nétese, que en lafigura, a estar la distribcion normalizada, ese
pico corresponde a 0), alafrecuencia con la que muchas estretegias tienen puntuaciones
equivalentes. Esta situacion se mantiene por si misma (i.e., tiene un feedback positivo)
dado que, cuando dos grupos son de tamafios N/2 y N/2 + 1 consecutivamente, no hay
cambio en la puntuacion de las estrategias. Esto es o que sucede en la mitad de las 2™
condicionesiniciales, y corresponde con ladeltaque seformaen lafigura2.4. El resto de
la distribucion es un buen promedio de lo que sucede en la otra mitad de las condiciones
iniciales. El desplazamiento del pago por una constante descrito anteriormente reduce la
probabilidad de los empates entre las puntuaciones de las estrategias, y llevaa una distri-
bucion con dos picos laterales. Estos picos desplazados del centro parecen equivalentes a
los dos picos que se forman cuando la funcion de pago es una funcién escalon. Es proba-
ble que la evolucion del sistema esté gobernada por ciclos donde un pequefio nimero de
estrategias dominan.

2.5 Eljuego de la mayoria.

Para completar este capitulo, analizamos aqui 10s resultados obtenidos en el estudio del
juego de la mayoria, en e que los agentes prefieren estar en € grupo mayoritario: estar
en el bar cuando esta saturado de gente, o dejar el bar vacio. Lametodologia es la misma
que para € juego de la minoria, en e que las diferentes condiciones iniciales tienden a
dar resultados similares. En este caso, diferentes condiciones iniciales pueden provocar
grandes cambios en la distribucién de tamafios de asistencia.

Tan sdlo cuando los agentes tienen todas |as estrategias posibles, s = 22", los resultados
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Figura 2.8: Diagrama andlogo al de lafigura 2.1 para el juego de la mayoria. Aqui, N = 101y
s= 4. Lalineadiscontinua es para oy, = N/25.

son triviales, es decir, una grupo mayoritario con todos los agentes se obtiene en cada
paso de tiempo. Incluso en este casom y dependiendo de las condiciones iniciaes, cud
de las dos deciones resulta mayoritaria puede oscilar en el tiempo entre ambas (0 6 1).

L as distribuciones obtenidas para diferentes val ores de my, consecuentemente, p se mues-
tranenlasfiguras2.5y 2.5.

Dado que los puntos fijos en la evolucion temporal aparecen en posi ciones especificas del

tamario del grupo mayoritario, hemos de utilizar una mejor medida de la eficiencia del

sistema. Para €llo, hemos usado convenientemente la desviacion cuadrética media o,
calculada arededor del valor N para el tamafio de asistencia, y aquellas asistencias de ta-
mafio a menor que N/2 las hemos desplazado haciaa+ N. Asi, o, N0s sirve como medida
de la ganancia media de los agentes. En los tres graficos dibujados en la figura 2.5, no
hemos hecho este desplazamiento, asi como hemos evitado dibujar los dos picos | aterales
que seforman cercade N y O paraapreciar mejor €l resto de la estructura. Estos dos picos
laterales corresponden a ciclos limite donde la asistencia no fluctda.
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Figura 2.9: Distribucion de tamarfios para N = 1001 para distintos valores de my s, donde hemos
quitado los picos |aterales.

El peso especifico de este pico, para s = 4, y para tiempos suficientemente largos, es de
0.56 param = 2, 0.078 param = 6y 0.031 param = 10. El nimero de agentes que son
capaces de coordinar entre ellos y tomar parte de este ciclo es, en promedio, N — 25, S
s< 22", Asi, e limiteinferior parac?/N es N/2%, Este valor se muestra también en la
figura2.5.

El peso especifico de este pico, que representa el nUmero medio de agentes coordinados,
converge para tiempos suficientemente largos hacia los valores arriba indicados de 0.56
param = 2, 0.078 param = 6y 0.031 param = 10. Hay que destacar que |os agentes no
son muy efectivos en actuar de una manera coordinada. La mayoria de las condiciones
iniciales llevan a historias donde el grupo mayoritario esta muy por debajo del limite que
esperariamos de forma intuitiva. Estos resultados son consistentes con |as caracteristicas
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de este sistema como un vidrio de espin, estudiadas en multiples trabajos (Savit et al.,
1997, 1999; Savit, 2000; Cavagna, 2000; Heimel y Coolen, 2001).

2.6 Conclusiones.

Como hemos visto alo largo de este capitulo, el juego de laminoria, y de forma equiva-
lente para el juego del bar “El Farol”, tiene unarica estructura. Hemos mostrado especial
énfasis en la conducta de los agentes en el régimen eficiente, donde muchas de las estra-
tegias estan a disposicion de los agentes.

Como ya se destaca en los trabagjos de (Savit et al., 1997, 1999; Savit, 2000; Cavagna,
2000), el modelo tiene muchas caracteristicas en comin con sistemas frustrados en me-
canica estadistica. Para ello, hemos introducido un breve resumen de los analisis por
técnicas de vidrios de espin (Challet y Marsili, 1999; Garrahan et al., 2000; Heimel y
Coolen, 2001).

En particular, la mayoria de las condiciones iniciales llevan a un bajo rendimiento del
sistema, de forma macroscépica. El modelo parece incapaz de seleccionar del conjunto de
estrategias en juego aquellas que le maximizaran la ganancia de | os agentes. En concreto,
aquellos agentes que tienen acceso a las estrategias con las puntuaciones mas atas en
un momento dado, juegan peor que aguellos que no las tienen. Estos Ultimos juegan
basicamente a azar, y se benefician de lafaltade coordinacién delosjugadores utilizando
las “ nominalmente” mejores estrategias.

Este efecto permance cuando cambiamos |os pagos alas diferentes estrategias. Es notable
quelafrustracion intrinseca del sistema aparece ciando |os agentesintentan todos estar en
lamayoria. En este caso, la mayoria de las condiciones iniciales llevan a una evolucion
donde los agentes fallan en coordinarse entre ellos.



Capitulo 3

Informacion individual en el juego de
la minoria

El modelo de la minoria fue introducido para estudiar la competicién entre agentes con
informacion limitada. Uno de los resultados mas sorprendentes es que, al aumentar €l
numero de estrategias que |0s agentes tienen para su uso, la ganacia colectivadel sistema
se reduce. Este efecto resulta de que una mayoria de agentes utiliza la misma estrategia,
cuando solo una minoria puede beneficiarse en cada paso de tiempo, mientras que todos
los agentes utilizan la mismainformacion. En este capitulo mostramos como |as propie-
dades del sistemacambian de maneradréasticasi 10s agentes basan susdecisionesen el uso
de informacion individual, manteniendo €l resto de las reglas del juego sin cambiar. Esta
variacion del modelo reduce la frustracion intrinseca del juego de la minoria, y mejora
latendencia hacia la cooperacion y auto organizacion. Para completar esta investigacion,
estudiamos la mezcla de informacion individual y colectiva.

3.1 Introduccidn

Como hemos visto en € capitulo anterior, € juego de laminoria (Challet y Zhang, 1997)
fueintroducido en el andlisis de toma de decisiones por agentes con racionalidad limitada,
basado en el problemadel bar “El Farol” (Arthur, 1994). Un nimero de agentes han de
tomar una decision entre dos alternativas. La eleccidn resulta beneficiosa para un cierto
agente si e numero total de agentes que toman dicha decision es menor gque un cierto
valor umbral. El juego fue reformulado en una manera mas concisa por Challet y Zhang
(1997), tal y como lo hemos analizado en el anterior capitulo. Laracionalidad limitadade
los agentes se modela asumiendo que cada agente solo recuerda los Ultimos m pasos de
tiempo. Dadas las 2™ posible situaciones a las que el agente se puede enfrentar, hay 22"
estrategias. Cada agente tiene s estrategias, tomadas al azar del “banco” o conjunto total
delas 22" existentes, y pararealizar |a proxima decision, cada agente selecciona la estra-

25
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tegia que hafuncionado mejor hasta el momento de las s que tiene en su propio conjunto.
La decision tomada tiene éxito si €l agente estd en € grupo minoritario, lo cual indica
que el umbral anteriormente mencionado esta en el 50% del nimero total de agentes. Por
ultimo, los agentes asignan una puntuacion a cada una de sus estrategias. Siguiendo la
funcion de pago escalon (Challet y Zhang, 1997), la puntuacion de las estrategias que han
predecido €l grupo minoritario correcto se aumentaen un punto.

Desde su introduccion en 1997, el juego de la minoria se ha estudiado de forma extensiva.
Dadas las caracteristicas del sistema, se ha mostrado especial énfasis en el estudio de la
desviacién cuadratica media del nUmero de agentes que toman una de las dos decisiones
(o bien, en ladesviacion en la diferencia de tamafio entre los dos grupos), o, ya que mide
la eficiencia del sistema. Cuando las fluctuaciones son grandes (mayor o) el niUmero de
agentes en el grupo mayoritario (el nUmero de perdedores) aumenta. De esta manera, la
varianza mide el grado de cooperacion, o e beneficio mutuo de los agentes.

Del estudio de la dependencia de o- con las otras variables del sistema, se puede mostrar
que la varianza escala con p = 2™/N (Challet y Zhang, 1997, 1998; Zhang, 1998; Savit
et al., 1999), donde N es el nUmero de agentesy 2™ es el nUmero de diferentes configura-
ciones gue los agentes son capaces de procesar (0 estados del mundo, como se lesrefiere
en Challet y Marsili (1999)).

Parap > 1, la cantidad de informacion accesible a los agentes es lo suficientemente
grande como para que no sean capaces de procesarla eficientemente y explotarla, y los
agentes toman decisiones como s jugaran al azar, de forma que en este limite o?/N —
1/4.

En e limite opuesto, p < 1, € conjunto de estrategias de diferentes agentes son muy
similares. Asi, en esta fase, |os agentes tienden a tomar decisiones la misma decision, 1o
gue sitlaamuchos de ellos en el grupo mayoritario. Los agentes juegan agui mucho peor
que a azar, y o escalacon N2, en vez de con N. Este régimen resulta en un rendimiento
global atamente ineficiente, cuando sin embargo, |0s agentes estan haciendo uso de toda
la informacién gue reciben de la historia colectiva (hemos de mencionar aqui que este
régimen ha sido denominado eficiente e ineficiente de acuerdo al rendimiento del sistema
y alacantidad de informacién gque los agentes manejan, respectivamente). Como hemos
visto en & capitulo anterior (publicado de Cara et al., 1999), este régimen llevaavalores
de o~ grandes que se reflgjan en una complgja estrutura en la distribucion de asistencias.

Paravaloresintermediosde p, o tiene un minimo gque puede apreciarse mejor paravalores
pequefios de s. En este minimo, |os agentes juegan mejor que aeatoriamente, y podria
decirse que se establece un cierto grado de cooperacion. Como hemos visto en la sec-
cion 2.3, este minimo puede entenderse como un punto critico en un model o efectivo de
espines, con interacciones frustradas y un campo magnético aplicado (Challet y Marsili,
1999; Heimel y Coolen, 2001).

Un ingrediente crucial para el modelo de laminoriaes el hecho de que todos |os agentes
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actlian en base ala misma sefial 0 informacion recibida, irrespectivamente de como ésta
ha sido generada. L os resultados obtenidos con un juego minoritario pueden reproducir-
se entonces si las historias o sefiales dadas a |os agentes se toman al azar de entre todas
las posibles secuencias de m unidades, siempre que todos |os agentes reciban esta misma
informacion (Cavagna, 1999). Este hecho ha permitido un estudio andlitico del proble-
ma (Cavagna et al., 1999, 2000; Challet et al., 2000a; Challet y Marsili, 1999; Heimel y
Coolen, 2001).

De forma separada, se han realizado multiples variaciones a problema, evolutivas, en
las que los agentes pueden tener diferente nimero de estrategias s, diferente memoria
m, U otros parametros gjustables (Challet y Zhang, 1998; Johnson et al., 1998, 1999a).
En el caso introducido por (Johnson et al., 1999a) y recientemente reevaluado por Hod
y Nakar (2002), la evolucion consiste en reemplazar la Unica estrategia que los agentes
tienen, en caso de tener ésta una puntuacion muy baja; 1os agentes utilizan su estrategia
con probabilidad p, y siguen la tendencia opuesta con probabilidad 1 — p.

El juego de la minoria ha sido utilizado para describir |as interacciones de agentes com-
pitiendo por recursos en diferentes contextos (Challet y Zhang, 1998; Savit et al., 1999;
Challet et al., 2000c, 2001). Sin embargo, es improbable que las reglas por las que los
agentes toman sus decisiones definan una estretegia evolutivamente estable, en el senti-
do comunmente entendido en biologiatedrica (Maynard Smith, 1982). La bagja ganancia
global en el limite p < 1 indica que reglas aternativas de otro tipo pueden facilmente
mejorar la eficiencia del juego. Esta hipotesis ha sido verificada en diferentes variacio-
nes (Paczuski et al., 1999; Kalinowski et al., 2000) del juego de laminoriaoriginal. La
competicion entre agentes con diferentes memorias hasido analizada por Challet y Zhang
(1998). Las reglas han sido extendidas utilizando un pardmetro adicional que mejorala
capacidad de los agentes de utilizar estretegias anticorrelacionadas, y que depende de
la dindmica evolutiva que intenta favorecer la eficiencia de los agentes (Johnson et al.,
1999b). Johnson et al. (1999¢) demostrd que dos poblaciones de agentes con diferentes
memorias m, realizan un juego mas eficiente que poblaciones “puras’ tomadas por sepa-
rado. La renovacion de las estrategias que |os agentes tienen para su uso |leva también
unamejoraen laeficiencia (Li et al., 2000a,b).

En este capitulo analizamos la relevancia de la informacién colectiva al ser reemplazada
por informacién individual. Asi, en la seccion 3.2 estudiamos primero € juego con his-
torias individuales (subseccion 3.2.1) para luego pasar a estudio de doble informacion
(subseccion 3.2.2). El principal objetivo es asi estudiar de formaclarael que luego [lama-
remos Individual Minority Game (juego de laminoriaindividual), del que luego haremos
uso en €l capitulo 5. En la seccién 3.3 introducimos €l juego de la minoriaen unared, y
los principal es resultados obtenidos. La seccion 3.4 estudia el juego de laminoriacon un
nimero de agentes que toman siempre la misma decision (juego de la minoria dirigido),
induciendo un campo en el sistema. Por ultimo, conclusionesy trabajo abierto en el juego
de laminoria.
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Sefial Decision
11 1
10 1
01 0
00 1

Tabla3.1: Ejemplo de una estrategia param = 2

3.2 El papel de lainformacién

3.2.1 Uso de historias individuales

Analizamos aqui una extension simple del juego de laminoria, y que mantiene la estruc-
tura basica del proceso de decisiones de los agentes. Como en el juego original, cada
agente tiene un numero de estrategias s, definidas de la manera introducida por Challet
y Zhang (1997), que procesan la informacién de los m pasos de tiempo anteriores (un
glemplo de una estrategiaparam = 2 se muestraen latabla 3.1). En el juego original, los
agentes utilizan como informacion de entrada (input) en sus estrategias, la serie de m bits
resultante de los ultimos grupos ganadores. En € juego de la minoria con informacion
individual, la serie viene determinada por las decisiones tomadas por el agente en los m
anteriores pasos de tiempo. De esta forma, cada agente procesa diferente informacion.
Para entender mejor esta diferencia, mostramos en la tabla 3.2 un gjemplo para ambos
tipos de informacion. La actualizacion de la puntuacion de las estrategias depende, de la
mismaforma que el juego original, de si la decision de la estrategia le |levaba a estar en
laminoria. Las interacciones efectivas entre agentes aparecen de que ambos proceden a
actualizar sus estrategias de lamismaforma. En el caso mostrado en latabla 3.2, cuando
el grupo minoritario es 1, la estrategia mostrada en 3.1 recibe un punto en e modelo indi-
vidual, mientras que recibiria O puntos en la version canonica (colectiva) del juego de la
minoria.

Asumiendo un contexto de informacién incompleta, o racionalidad limitada, creemos que
esta version asi introducida puede ser no solo relevante, sino aplicable a multiples situa-
ciones. En lafalta de un procedimiento detallado o exacto para optimizar las decisiones
individuales, parece muy plausible que los agentes consideren solo sus anteriores accio-
nes, o aquellas de un pequefio subgrupo de agentes, con los que les relacione algun tipo
de afinidad. De manera obvia, s el resultado viene determinado por el comportamien-
to global, la tendencia a repetir estas acciones que llevan a una minoria Gptima estaran
influenciadas por |a dinamica de toda la poblacion.

Mientras que la extension a uso de informacion individual presentada aqui es relative-
mente directa, este modelo cambia significativamente algunas de las caracteristicas que
Se requieren para una aproximacion analiticadel modelo. Como discutimos més adel ante,
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Figura 3.1: o?/N vs 2"/N en € juego colectivo (columna izquierda) y en € juego individual
(columna derecha), paras = 3, 6 y 9. Cada punto correspomde al promedio sobre 5 realizaciones
para diferentes valoresde N, y m= 4 (a), m=5 (a), m=6 (o), m=7 (¢), m=8 (O0), y m=9 (m). Para
mayor claridad, cada valor de s se representa en gréficos separados.
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este modelo no satisface la independencia de historias encontrada en €l juego de la mi-
noria estandar (Cavagna, 1999). Por tanto, la correspondencia del problemaa un modelo
efectivo de vidrios de espin (Challet y Marsili, 1999; Challet et al., 2000b) no es posible.
Como discutimos mas adelante, |os resultados numéricos no muestran una transicion de
fase en el rango de pardmetros donde esta se ha encontrado para el juego de la minoria
estandar, y podriamos considerar que nuestro modelo pertenece a una clase diferente de
universalidad. Los resultados aqui presentados muestran como una de las caracteristicas
mas relevantes del juego de laminoria estandar, |a presencia de frustracion, parece supri-
mirse considerablemente. Asi, nuestra version del juego de la minoria con informacion
individual provee un sencillo esquemaen el que un colectivo de agentes egoistas pueden
evitar, hasta cierta magnitud, la llamada “tragedia de los comunes’ (Hardin, 1968).

Para caracterizar |los diferentes regimentes del modelo, hemos comparado los valores de
la desviacion cuadratica media de la asistencia a uno de los grupos, o, en esta version
individual con los resultados del juego candnico en lafigura 3.1.

En e limite en & que la cantidad de informacion a disposicion de los agentes es muy
grande, encontramos que > — % gue es € resultado que obtendriamos si |os agentes
tomaran decisiones al azar, tan sélo en el caso de s grande, en comparacion con €l juego
estandar, como hemos visto en el capitulo anterior (ver seccién 2.2 del capitulo 2). Para
s = 3, podemos apreciar como en € limite2™/N > 102 — % y estevalor parece ser aln
menor paras = 2. s= 1es, como en el juego original, altamente sensible alas condiciones
iniciales, y promediar sobre ellas da una dispersion igua a N/4, independientemente de
p. End limite p — 0, los valores de o son significativamente menores en la version
individual aqui introducida, y comparable, o menor, que aguellos encontrados en otras
variaciones del modelo. Dependiendo de my N, hay una dispersion significantem lo
cual pareceindicar quep = % no es el pardmetro que escal e estos resultados de la mejor
manera. El uso de p como parametro de orden (o parareescalar) asume de formaimplicita
gue todas las posibles historias aparecen con la misma probabilidad en los resultados
colectivos (Zhang, 1998; Cavagna, 1999; Challet y Marsili, 1999). En |la presente version
del modelo, si las historias individual es son reemplazadas por series aeatorias de m bits,
o~ toma valores ceracnos a juego aleatorio, independientemente del valor de p. Asi, la
principal hipotesis utilizada para justificar 1a forma de escalar en el juego de la minoria
en laforma definida por Challet y Zhang (1997) no es valida en este caso de informacion
individual.

El grupo que estaba en la minoria puede deducirse del “comfort” que el agente ha ganado
tras cada resultado colectivo. Esta informacion se utiliza en actualizar la puntuacion de
las estrategias, que, sin embargo, actlan en una sefia diferente. Como esta sefial no
es la misma para todos |os agentes, éstos no tendran obstacul os en seguir una dindmica
anticorrelacionada, incluso cuando todos utilizan estrategias muy similares. La medida
en la que esta correlacion puede ser analizada explicitamente es através del promedio de
ladistancia de Hamming entre | as historias de los agentes.



3.2. El papel de la informacion 31

TTT T T T TITT L T L T T 1T \\\‘ T
1 00 Og @ -
r a o e ©° T
L 0o Lo il
L & o o . oB i
- .
0.8 s=9 a o L e ooo o
* = L] a 4 L B
L .° a & o, Loooo =
c ..o'oo AA A0 04 ] ]
I ®ee ay, (] 7
N 06 — . WBa0 s L0 e “og -
o . L a a o . - -
o [ . A@Qo ob . ]
A A Aaa A 2 RAEO 5 o
L A il
04 F = Y K as, . s ......DDDD o . B
a N
. L Y Tt Y POVSEN 4 256090°° oo . b
L Jhasa2 ogPo B
.
L . DDDDDDDDDD ..... 4
02 L P -
r 'L . 4
L Ll [N Lyl Ll TR
1 B [ R A AN [ A AR [ R R R | ————
L . ]
L o L4 o B
© o N )
0.8 s=6 s A 0® *, ® 5 LI
o o
L R 0 5% 00”®o o =
[ ap L A xS Ge ]
= r A PSP e 1 K 7
© 0.6 P 20 oo -
S~ r N °* ° o L B
n L Aln A AA‘OO a e oog - i
3 A A a o L]
L . o AQAAA Aa" . omeo oo® o - ]
L o _
0.4 ApBpan BpbRL AL ak 4 ) °® ° o ° "
E ABALA anaTAAR L un 40000 00 ¢®® @ 0o " ]
r Paaran,, 020.0.0..0.0 50g0%0 q
L - i
[ ] o o L]
02 + 50pooo? bo aguuun” |
' Eoo 0 pamampeammen®t q
L Ll [ | Lyl Ll TR
R L R R L R A T | ——
. o o
L o, .\:hDP > o 4
o
a 0000 e® D% o 0 pgod e
r L8TA00 YL M AE o O e 7
s=3 & asapheooele® %00 ©
0.6 [~ VYIS 06002 0% ooa 7
L AAAAAAAA OOOO eee® U i
nanbptass® 00°°00®®® oe
g F aabantal 00 ge®® ,oo° L] q
N L aaaaaatt poB B
\ — - " —
> 0.4 .
L aan i
i IIIIIII-I.-..... a
Ll Ll I Ll Ll L

Figura 3.2: Fraccién de historias que aparece en promedio en la serie resultante de las historias in-
dividuales, P/2™. Nétese la diferencia de escalas para diferentes valores de s. Diferentes simbolos
corresponden a diferentes valores de m, tal y como seindicaen lafigura 3.1.

La distancia de Hamming mide la diferencia entre dos secuencias de una cierta longitud
L, deformaque para (i) y t(i), ambas de dichalongitud, ladistanciade Hamming vendria
dada por

L
di(s == 1) - 1) (31
i=1

Hemos analizado esta caracteristica con el calculo del nUmero medio de historias proce-
sadas por los agentes. El nimero de historias es siempre significativamente menor que en
el modelo candnico, donde P = 2™ es el nimero de historias posibles, o que imploca que
el sistema tiende a quedarse bloqueado en situaciones donde |os agentes generan un nu-
mero relativamente pequefio de historias individual es posiblemente anticorrel acionadas.
Este nimero P estambién unafuncion dem, N y s, de tal manera que este disminuye mo-
notonicamente a aumentar N y disminuir m. Cuando s es pequefio, en el el limite de m
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¢ ¢ Decision del
n-2 n-l agentei ent,
he 0 1 0
(Group minoritario) (MG colectivo)
h; 1 0 1
(Grupo decidido por agentei) (MG individual)

Tabla 3.2: Decisiones tomadas por un agente que juega utilizando la informacién de la historia
colectiva h; y utilizando la historia individual h, con la estrategia de la tabla 3.1. La historia
colectiva h. es la serie de grupos minoritarios globales, y la historia individual h es la serie de
decisiones tomadas por el agentei.

grandey N pequefio, no tomael valor 2™, sino siempre algun valor menor. Esto explicaria
que o?/N # 1/4 en € limitep > 1, tal y como hemos comentado anteriormente. Estos
resultados pueden verse en lafigura 3.2.

Laversion del modelo asi definida, no necesita definir una estrategia evolutivamente es-
table. Si hay informacion disponible en las series del grupo minoritario global, un agente
que utilice las reglas del juego canonico se beneficiara de ello.

3.2.2 Uso deinformacion individual e informacién colectiva

En este caso, hemos analizado |a competicion entre agentes con dos tipos de comporta-
miento, permitiendo a los agentes actualizar sus estrategias con dos puntuaciones para
cada una de ellas. De esta forma, todas las estrategias tienen dos puntuaciones, una co-
rrespondiente alaresultante del juego colectivo ojuego delaminoriaestandar, en €l quela
informacion es la serie de grupos minoritarios, y otra puntuacién correspondiente al juego
individual, en e que la informacion de entrada a la estrategia viene dada por la serie de
decisiones tomadas por €l agente.

Cada agente utiliza en cada paso de tiempo aquella estrategia que tiene la puntuacion méas
alta. Asi, la poblacion puede dividirse en aquellos que utilizan sus estrategias segun la
informacion colectivay aguellos que toman decisiones siguiendo su informacion indivi-
dual. Los valores de o, i.e., desviacion cuadréatica media en la asistencia a uno de los
grupos, obtenidos de esta forma, asi como la fraccion de agentes que juegan utilizando
una estrategia colectiva se muestran en lafigura 3.3. Una scaling diferente se muestra en
lafigura 3.4, donde se muestra la desviacion cuadratica media de la cantidad de jugado-
res que se deciden por € grupo 1, utilizando lainformacion individua o y utilizando la
informacién individual o.

En & limite en que la cantidad de informacion para uso de los agentes es grande, p — oo,
nos encontramos en la misma situacion que para el juego de la minoria estandar, es decir,
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Figura 3.3: Desviacion cuadraticamediade laasistenciaal grupo 1 en el modelo donde |os agentes
utilizan reglas colectivas eindividual es (columnaizquierdo), y fraccidn de agentes que utilizan una
regla colectiva (columna derecho), paras = 1,3,6 y 9. Los diferentes simbolos corresponden a
diferentes elecciones de m, tal y como en lafigura 3.1.
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diferentes simbol os corresponden a diferentes valoresdem(m=44A,54,60,7¢,80y 9m), ta
y como en lafigura 3.1.
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laeficiencia del sistema es equivalente ala que tendriamos en caso de jugar |os agentes al
azar, y o® ~ N/4. Asi, en este limite, podemos considerar € comportamiento resultante
de jugar con informacion colectiva, y € resultante de jugar con informacion individual,
como indiferentes, utilizando los agentes el 50% de las veces cada uno de ellos. Lafrac-
cion de agentes que utilizan un comportamiento col ectivo tiene un maximo cercadel valor
de p para e que o tiene un minimo en la version estandar del juego de la minoria. Por
contra, el nUmero de agentes que utiliza informacion colectiva tiende a cero de manera
drastica a medida que p disminuye (o — 0). En este limite, resulta preferible el uso dela
informacion individual, aunque una pequefia fraccion de agentes utilizando informacion
colectiva permanece. Esto provoca que la eficiencia global disminuya, o bien, o-?/N au-
mente. Consecuentemente, aungue una poblacion mixta parece ser lasituacion estable en
el estado estacionario, |a pequefia proporcién de agentes que siguen las reglas colectivas
Se comportan parasitariamente, reduciendo la ganancia global.

La diferencia mas [lamativa con €l juego de la minoria estdndar es el caso en el que los
agentes tienen una sola estrategia para su uso, s = 1. Este caso estrivial en €l juego de la
minoria original, ya que los agentes no tienen forma de aprender o de adaptarse, y de la
misma forma sucede también para el juego de la minoria individual Cuando |os agentes
pueden usar e mejor de los dos comportamientos, la Unica estrategia que cada agente
tiene, puede procesar 1os dos tipos de sefia: |a historia colectiva del grupo ganador, o la
serie resultante de decisiones anteriores hechas por dicho agente. Los resultados que se
obtienen para el caso de s = 1 se muestran en lafigura 3.3.

El rendimiento global de un conjunto hibrido de agentes utilizando tanto reglas colectivas
como individuales es Optimo para €l caso s = 1, para un amplio rango de valores de p.
Unaexplicacion cualitativade laadaptabilidad de |0s agentes en este limite extremo viene
dada por el hecho que cuando un agente toma la decision incorrecta de forma repetida,
su historiaindividual esta anticorrelacionada con la secuencia de las mejores decisiones
colectivas. Asi, si laestrategiaa su disposicién da una decision diferente para dos secuen-
cias distintas (decisiones individuales y secuencias colectivas), € agente tendera a tener
unarespuesta opuesta a la utilizada de forma errénea. En este modelo hay un mecanismo
autocorrector, € cual tiende a prevenir rendimientos muy negativos. Por contra, si 10s
agentes se quedan bloqueados en una situacion donde cada uno de ellos obtiene cerca del
50% de los puntos posibles, se puede alcanzar una situacion estable, donde los agentes
permanecen anticorrel acionados a base de alternar entre 1os dos tipos de informacién a su
disposicion.

Asi, hemos estudiado aqui una de las extensiones més sencillas del juego de la minoria,
gue mantiene los parametros basi cos del modelo. Hemos demostrado como agentes con la
misma capacidad que en el modelo original pueden tener un rendimiento mucho mejor s
utilizan lainformacion resultante de sus decisiones, en vez de laresultante dela evolucion
del total del sistema. Una situacion estable aparece cuando |os agentes pueden utilizar
tanto estrategias colectivas como individuales. La capacidad de |os agentes de adaptarse
y aumentar la eficiencia global mejora de forma significativa, y los efectos resultantes
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de la similitud entre los agentes desaparecen en un amplio rango. Estas caracteristicas
cambian cualitativamente de manera drastica incluso en €l mas simple y trivial de los
casos del juego de la minoria.

3.3 Eljuego de la minoria en una red

En esta seccion analizamos brevemente el juego de laminorialocal, tal y como se descri-
be en &l estudio realizado por Moelbert y de los Rios (2002). En este caso, |0s agentes se
encuentran distribuidos espacialmente en una red, que en nuestro caso hemos estudiado
tan sdlo en una dimension, con condiciones de contorno periddicas. Cada agente esta
conectado a otros k agentes, i.e., en unared ordenada a k/2 vecinos, y su objetivo es en-
contrarse en laminorialocal. De estaforma, como en |os casos anteriormente estudiados,
cada agente tiene una informacién diferente, ya que cada uno pertenece a un grupo di-
ferente. Los agentes utilizan como informacién los Ultimos m grupos ganadores locales,
y paratomar decisiones tienen s estrategias para su uso. El tamafio total del sistema es
N agentes, siendo k siempre par, mientras que N puede tomar ahora valores tanto pares
como impares. En € limitek — % recuperamos entonces |os resultados del juego de la
minoria estandar.

Al igual que en los casos anteriores, dado que los agentes utilizan una informacion dife-
rente para tomar su proxima decision, la aproximacion por técnicas de vidrios de espin
resulta mas complicada, y tan solo resultados numéricos pueden obtenerse (para un ana-
lisis mas detallado de este aspecto nos remitimos a Moelbert y de los Rios, 2002).

Una de las caracteristicas mas espectacul ares de esta version del modelo es que pueden
darse situaciones en las que todos |os agentes se coordinen y estén en una minoria local.
Este seria €l caso s todos se distribuyeran como en un antiferromagneto, en una cadena
de estados opuestos. Sin embargo, dada la dependencia con las condiciones iniciales,
se forman dominios en los que los agentes ganan sucesivamente, pero entre los cuales
hay agentes frustrados. Esto puede verse en la figura 3.5, en la que se muestra la evo-
lucion temporal de una red de agentes con interacciones locales, para dos interval os de
tiempo diferentes. En dichafigura, se muestra un caso en el que los agentes tienen todas
las estrategias posibles, lo cual no evita la frustracion de los agentes en las fronteras de
dominio.

Hemos estudiado €l nimero de agentes que en promedio gana (g), y podemos ver en
la figura 3.6 que los mayores porcentajes de % se obtienen para valores de m menores.
Podemos comparar con €l juego de la minoria estandar paralos mismos parametros en la
figura3.7.

Por altimo, hemos estudiado qué sucede a introducir un cierto desorden en lared. Este
erael motivo inicial de nuestro estudio, la combinacion de un juego de laminoriaen una
red de las llamadas “small-world”, introducidas por Watts y Strogatz (1998). Asi, cada
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N=100, k=&, p=0, m=1, s=4
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Figura 3.5: Evolucion tempora de un sistema de 100 agentes conectados a primeros vecinos.
Cadauno de ellostienem = 1y s = 4. Lafigurainferior muestra como los 100 primeros pasos
detiempo, y lafigura superior muestra el sistema una vez que los dominios se han formado y solo
aquellos agentes entre dominios cambian de decision.
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N=1000; p=0; m=4, 5, 6, 7, 9
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Figura 3.6: Proporcién de agentes ganadores en funcion de la coordinacién k. N = 1000 agentes,
s=2ym=4,526,7y9 sendo m = 4 la que alcanza mayores proporciones de agentes
ganadores.
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Figura3.7: Proporcion de agentes ganadores en €l juego delaminoriaestdndar. N = 1000 agentes,
s=2ym=23(a),4(c),6(0), 7 (m)y9(e)

enlace en lared tiene un probabilidad p de romperse y enlazarse con cualquier otro nodo
delared. El estudio de Watts y Strogatz (1998) mostraba como para val ores pequefios de
p las propiedades cambian drasticamente, y setiene unared que tiene propiedades|ocales
(medidas através del Ilamado clustering entre agentes) y propiedades de unared aleatoria
(la distancia media entre nodos se reduce drasticamente con p). Esto se puede ver en la
figura 3.8.

Por contra de lo que inicialmente esperabamos, el régimen small-world (regién de valores
de p enlos que laconectividad es casi equivalente alade lared ordenada, mientrasquela
distanciamediaentre nodos se reduce drasticamente) no parece afiadir ningunadiferencia
cualitativarespecto alared ordenada, y es solo paravaloresde p cercade unared aleatoria
para los que €l sistema se ve afectado de forma tal que el nimero de agentes promedio
gue ganan aumenta.

Asi, introduciendo dicha probabilidad p en nuestra red, y dejando a los agentes jugar,
obtenemos | os resultados que se muestran en las figuras 3.9 y 3.10.
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Figura 3.8: Distancia media entre nodos y coeficiente de clustering entre vecinos en una red
“small-world” normalizados con dichos coeficientes para la red ordenada: L(p)/L(0) (.) y
C(p)/C(0) (o) (ver Wattsy Strogatz, 1998, para definiciones). En lafigura, N = 1000y k = 50.

3.4 Juego de la minoria orientada

Esta seccion introduce unos resultados recientemente obtenidos, en una variacion del jue-
go de la minoria en la que un cierto numero f de agentes toman siempre la misma de-
cision, independientemente de la puntuacion de sus estrategias. Nuestro interés con esta
variacion eraver s e efecto de estos agentes eraigual a que un campo magnético daria
en sistemade espines, e intentar realizar una aproximacién analitica.

El juego minoritario resultante esta definido por N agentes, f de los cual estoman siempre
la misma decision (en los casos estudiados aqui, esta decision es el grupo 0), mientras
que € resto utiliza como informacion los m dltimos grupos minoritarios. Para tomar
la siguiente decision, cada agente tiene s estrategias para su uso (en toda esta seccion,
tratamoscon s = 2).

Para dicho sistema, hemos medido la desviacion cuadraticamediade laasistenciaal grupo
1, asi como la media. Dichos resultados pueden observarse para un sistemade N = 101
agentesen lafigura3.11. En ellase muestran |losresultados dejugar con lainformacion de
laserie delosgrupos minoritariosen cada paso de tiempo, 0 con unacadenade munidades
aleatoria. Asi, puede observarse como ladesviacion cuadratica media, o-, disminuye hasta
tener un minimo local para un cierto valor maximo de f, tras el cual los resultados con
historias aleatorias tienden a un valor de o-?/N que parece independiente de f, mientras
que el valor de o- para agentes que juegan con la serie de grupos minoritariostiende a cero
drasticamente a medida que nos acercamos a f = % Este valor de o ~ 0 se debe a que,
amedida que nos acercamosa f = N/2, e grupo es constante, siendo paraun f fijoy tal
que f < % dependiente Unicamente de las condiciones iniciales.

Teniendo en cuenta el valor de p. ~ 0.34 en el que la transicion se daria para €l juego
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Figura 3.9: Resultados para una red no ordenada. NUmero de ganadores vs p, en un sistema de
N = 1000 agentes, para k desde 2 hasta 20. Distintos simbolos corresponden a distintos valores
dem,asi,Am=2,am=3yom=4
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Figura 3.10: Fraccion de ganadores vs k en el juego de la minoria local para una red con cierto
grado de desorden, medido por la probabilidad de que un enlace no sea ordenado p. N = 5000 y
p=0,p=05yp=0.7 Diferentes simbolos corresponden a diferentes valores de m, de forma
quemm=2,om=3,em=4yAam=5,
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Figura3.11: Juego de laminoriacon f agentes decidiendo siempre por € grupo 0, para un sistema
con untotal de N = 101 agentes. De abajo aarriba, m=2, m=4,m= 6y m= 8. Lasgrédficas de
laderecha muestran (N;) vs f, para 100 realizaciones tomando promedios desde ; = 20000 hasta
t, = 30000. Las gréficas de laizquierda muestran o?/N vs f. Diferentes simbolos muestran los
resultados para agentes que juegan con la historia de los grupos minoritarios (O0), y para agentes

gue juegan con historias al azar (m).
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de la minoria estandar (s = 2), para un sistemade N = 101 agentes la transicion tendra
lugar entrem = 5y m = 6. Los andlisis de Challet y Marsili (1999), muestran que en
lafase p > p. |0s agentes son capaces de explotar la informacion que se da en las series
temporales de grupos minoritarios. Dicho andlisis y los resultados que se muestran en
lafigura 3.11, parecen indicar que un numero de agentes fijos no seré capaz de mejorar
dichafase p > p., mientras que para lafase p < p. € introducir un cierto nimero de
agentes fijos puede mejorar la eficiencia del sistema hasta valores cercanos a 6ptimo de
latransicion de fase, para valores de f en los que €l sistema no esté alin compl etamente
dominado por estos agentes fijos.

El hecho de que historias aleatorias no den los mismos resultados que el uso de la historia
de los grupos minoritarios era de esperar, dado que introducir una proporcién de agentes
jugando a una mismadecision todo el tiempo (1, en nuestro caso), vaa hacer que no todas
las historias aparezcan con la misma proporcion. Para comprobar esto, hemos realizado
simulaciones donde la mitad de los agentes fijos toma una decision (1) opuestaaladela
otramitad de agentesfijos (0). Estos resultados se muestran en lafigura3.12, donde puede
verse como para ese caso, |os resultados con historias aleatorias coinciden con historias
de los grupos minoritarios.

3.5 Conclusiones

En este capitulo hemos introducido diversas variaciones del juego de la minoria estan-
dar (Chalet y Zhang, 1998), siendo la mas relevante para los capitulos consecutivos €l
juego de laminoria con informacion individual.

Creemos que laintroduccion de diversas fuentes de informacion, ya sea la serie de deci-
sionesindividuales, informacion mixta o informacién local, pueden ser mésrealistasy de
mayor aplicacion que el juego de la minoria estandar.

Las variaciones introducidas a lo largo de este capitul o tienen todas una estructura com-
plga, y son de dificil aproximacion analitica. La variaciéon a uso de informacién indi-
vidual mejora la eficiencia del sistema, de forma abrupta para la fase donde |os agentes
juegan peor que al azar. Esta misma mejora se produce cuando los agentes combinan
informacion colectiva e informacion individual
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Figura 3.12: Juego de la minoria con % agentes decidiendo siempre por € grupo O, y% agentes
decidiendo siempre por €l grupo 1, para un sistema con un total de N = 101 agentes. De abgjo a
arriba, m=2, m=4, m= 6y m= 8. Lasgrdficas de la derecha muestran (N;) vs f, para 100
realizaciones tomando promedios desde t; = 20000 hastat, = 30000. Las gréficas de laizquierda
muestran o%/N vs f. Diferentes simbolos muestran |os resultados para agentes que juegan con la
historia de los grupos minoritarios (0O0), y para agentes que juegan con historias a azar (m).



Capitulo 4

Comportamiento colonial en aves

Este capitul o intenta ser un compendio de las causas y consecuencias ecol 6gicas del com-
portamiento colonial en aves. Para ello, en la seccidn 4.1 introducimos el concepto de
colonialidad, asi como las diferencias con |os otros dos principal es comportamientos ani-
males. Enlaseccion 4.2 resumimos|os principal esfactores que condicionan colonialidad.
En laseccion 4.3, nos referimos brevemente a aguell os otros factores que son importantes
en el comportamiento colonial, pero que no pueden considerarse causa de éste, asi como
incluimos nuevas tendencias en los estudios de la colonialidad. En la seccién 4.4 presen-
tamos las conclusiones que se derivan de las diversas hipotesisy estudios. Como especies
ejemplo, enfocamos principalmente en |os casos en aves, y en concreto en la poblacion
de cernicalo primilla (L esser Kestrel) de Monegros (Aragén).

4.1 Introduccién

El estudio del comportamiento animal comprende e andlisis de las posibles pautas de
comportamiento en los organismos animales. Asi concierne tanto alas causas, funciones,
desarrolloy origen de los patrones de comportamiento y su evolucion temporal. Lostipos
de comportamiento de un organismo animal pueden ser clasificados como instintivos o
como comportamientos aprendidos durante la vida del animal, debido a una respuesta a
experiencias vividas por éste. Conviene destacar que cuando a aislar a un animal, és-
te puede dgjar de manifestar su conducta habitual por falta del estimulo necesario para
ello. Esto involucra que los estudios del comportamiento animal no siempre pueden rea-
lizarse como un sistema cerrado, en el que podriamos separar |os diversos factores que
condicionan una respuesta animal .

Al analizar la estructura espacio-temporal de una poblacién animal, parece cada vez més
claro que las pautas de comportamiento son uno de los principales condicionantes, y
de esta forma procesos clave en dicha estructura tales como dispersion (Clobert et al.,

45
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2001), pueden ser més deterministas de lo que se pensaba. De esta forma, se puede
vincular directamente las pautas de comportamiento de un animal con la conservacién de
la poblacion.

L os sistemas sociales vertebrados pueden dividirse en tres grandes grupos segiin su com-
portamiento durante la época de reproduccion: territoriales, cooperativos o comunalesy
coloniales. Esta division se basa en la relacion conespecifica * con e resto de los ha-
bitantes de la colonia, asi como en el uso del espacio. No todas las especies tienen un
comportamiento claro durante la época de reproduccion, y este comportamiento puede
variar en una misma especie entre distintas pobl aciones.

El comportamiento territorial se caracteriza porque el animal marcay defiende su territo-
rio contraintrusos (Lincoln et al., 1998). El origen y evolucion de este comportamiento se
entiende por medio de un analisis de costes y beneficios, dandose el caso en los animales
territoriales de que € coste de la defensa de recursos minimos es menor que los benefi-
cios de excluir a otros animales, siendo de esta forma preferible hacer un uso exclusivo
del territorio. Ejemplo de animal territorial es el gavilan Accipiter nisus (Newton, 1986).

Se entiende por comportamiento cooperativo o comunal aquel en el que animales rela-
cionados genotipicamente (0 conespecificos) comparten el territorio, y tipicamente per-
manecen juntos. La evolucion hacia un comportamiento cooperativo se entiende gracias
al concepto de eficacia bioldgica inclusiva (“inclusive fitness’) (ver Hamilton, 1964), y
la limitacion de hébitat. Debido a la falta de recursos y de espacio, puede resultar més
beneficioso para el animal no reproducirse y ayudar ala cria de conespecificos.

Las causas del origeny laevolucion haciaun comportamiento colonial son adn un proble-
ma abierto, que a diferencia de los otros dos comportamientos, falta de una explicacion
tedrica del problema. Son muiltiples las hipétesis que se han avanzado a través diversos
estudios experimentales (Birkhead, 1985; Brown et al., 1990; Burger, 1981; Lack, 1968;
Tella, 1996; Siegel-Causey y Kharitonov, 1990; Wittenberger y Hunt, Jr., 1985), pero po-
cas han sido probadas de forma adecuada, de forma que de todos |os estudios realizados
no se ha podido concluir cuales son las causas més probabl es.

Considerando que la principal diferencia de la coloniaidad frente a una poblacién dis-
persa es la agregacion, para poder entenderla es preciso poder determinar los costesy los
beneficios de este agrupamiento, asi como la caracterizacion de las colonias (en tamafio,
distribucion espacia y variabilidad temporal). A esto se aflade €l impacto del comporta-
miento colonia en la organizacion socia de la especie, y viceversa.

Una complicacién afiadida es la interdependencia de los diversos factores, y de esta for-
ma no es posible en muchos casos realizar andlisis separados de los distintas presiones
selectivas o caracteres adaptativos.

La definicion de colonialidad varia segun autores, pero de forma general, se considera

'Dos animal es son conespecificos si pertenecen alamisma especie.
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coloniael lugar en el que un cierto nimero de individuos anidan o asientan (Wittenberger
y Hunt, Jr., 1985; Brown y Brown, 1996).

Unaaproximacion generalizada en evolucion es laenumeracion de los costes y beneficios
de un determinado comportamiento, para evaluar € beneficio neto de éste. Los trabajos
de Alexander (1971, 1974) han dirigido la mayor parte de lainvestigacion posterior a es-
tos estudios, en los que se supone que las principales fuerzas selectivas que llevan a un
comportamiento colonial son: la capacidad de los individuos en grupo de evitar |0s suce-
sos de predacion con més éxito que no agregados, su capacidad para encontrar alimento
mas facilmente y la necesidad de los individuos de agregarse alli donde los recursos son
limitados. A estastresfuerzas primariasnos dirigimosen laseccion 4.2. Enlaseccion 4.3
enfocamos a | os factores considerados secundarios, tales como la transmision de parasi-
tos, asi como revisamos |os nuevos estudios, basados en nuevos métodos y en e intento
de incluir aproximaciones diferentes alatradicional de costesy beneficios.

4.2 Factores principales hacia el comportamiento co-
lonial

4.2.1 Espacioy alimento

Desde los estudios realizados por Lack (1968), una de las hipdtesis mas antiguas es la
de que la colonialidad se genera por la falta de suficientes sitios de anidamiento. Esta
hipétesis se ha tomado como cierta en multiples estudios de campo, cuando un andlisis
critico no la hace tan redista para la mayoria de las especies coloniales (Tella, 1996;
Blanco y Tella, 1999; Brown y Brown, 1996, 2001). Parte del problema reside en la
falta de una definicion de un lugar como posible sitio de anidamiento, para estimar asi
los posibles lugares potencialmente anidables. Aquellas aves donde mas tiempo se ha
asumido su colonialidad debido alafalta de lugares de anidamiento esen lasaves marinas,
yaque se creia gue su colonialidad era debida a su preferencia por sitiostipo isla, lugares
seguros frente a predadores. Sin embargo, €l analisis filogenético realizado por Rolland
et al. (1998), parece mostrar que la colonialidad en aves marinas se gener6 antes de que
pasaran a ocupar habitats marinos.

Una de las principales ventgas de vivir en colonia fue propuesta por Horn (1968), y
consiste en la optimizacion de las distancias recorridas para encontrar alimento (ver
Fig. 4.1). Horn (1968) demostro por medio de un modelo geométrico que si la dispo-
nibilidad de recursos no es constante en el tiempo y en el espacio, las distancias medias
recorridas son més cortas para individuos que aniden en una colonia central que parain-
dividuos que aniden de forma aislada distribuidos uniformemente. El problema de este
modelo, uno de los mas citados al tratar las ventgjas de la colonialidad, es que las tres
hipotesis en las que se basa son dificiles de obtener en una situacion real, esto es: quela
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Stable Food distribution
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Figura4.1: Modelo geométrico para la colonialidad en aves. e representan fuentes de recursos no
variables, mientras que o representan fuentes de recursos que varian espacio y temporamente, y
gue son explotadas en lamismamagnitud alo largo de la época de reproduccion. Los a represen-
tan nidos solitarios, mientras A representan colonias de 4 nidos. La distancia media vigjada (d)
para encontrar comida es menor cuando se los asentamientos estan dispersos si 10s recursos estan
distribuidos homogéneamente y esta siempre disponible (“ Stable Food distribution”), pero en €l
caso en que los recursos varien espacio y temporalmente una colonia central mayor optimiza la
distancia mediarecorrida (* Variable food distribution”). Figura reproducida de Horn (1968).

coloniaestalocalizada en el centro del area de obtencion de recursos, que cada individuo
prospecte con la misma intensidad cada posible foco de alimento y, por ultimo, que la
disponibilidad de alimento sea impredecible en tiempo y espacio.

Multiples son las causas que invalidan este modelo tedricay experimentalmente, si bien
cabe destacar €l g emplo de Wittenberger (1981), en &l que lazonade obtencion de comida
no tiene limites, de forma que cada pareja (nido aislado) podria estar en el centro de una
zona de forrgjeo, no siendo entonces mas beneficiosa la agregacion.

Centros de informacién

La colonia como centro de informacion (Ward y Zahavi, 1973; Zahavi y Zahavi, 1997)
resulta una de las hipétesis mas posibles de darse en la naturaleza. En ésta se supone que
losindividuos aprenden lalocalizacion de recursos de otros miembros de la coloniay que,
alargo plazo, este intercambio de informacion resulta en un aumento generalizado en el
éxito de obtencion de comida.
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En el estudio original de Ward y Zahavi (1973) se trabaj6 con una poblacién de Lavandera
blanca (Motacillaalba). Estapoblacion muestraunaalta variabilidad en el comportamien-
to entre individuos, que a la vez, esta fuertemente correlacionado con la distribucion de
recursos. Si 1os recursos se distribuian en cimulos de comida, cada uno de éstos era
defendido por un individuo, mientras que si la comida estaba esparcida, los individuos
se aimentaban juntos compartiendo el territorio. Como caso extremo en los estudios
de Ward y Zahavi (1973), se par6 de suministrarles comida, con la consecuencia de que
los pgjaros retornaban a la bandada principal. Este es el primer caso experimental en el
gue se demostro que cambi os en factores medi oambi ental es pueden modificar la conducta
social.

A pesar de la variabilidad individual en la conducta de la lavandera blanca, resulta sor-
prendente como las reuniones en dormideros a atardecer se mantenia constante, |legando
a concentrarse hasta miles de individuos, provenientes tanto de territorios individuales
como de bandadas. Este comportamiento no es Unico de la lavandera, y ha sido estudia-
do en muchas otras poblaciones, tales como en estorninos, gaviotas, gorriones, garcetas,
golondrinasy cornejas.

Desde que la teoria de la colonia como centro de informacién fuera introducida, han
surgido multiples estudios que la apoyan en diversas especies (i.e., ver Parker-Rabenold,
1978; Broom et al., 1976; Heinrich, 1988; Heredia et al., 1991; Hiraldo et al., 1993).

Se podria pensar que la causa de tales agregaciones puede ser la busqueda de lugares
seguros frente a predadores o la proteccion térmica que |os pajaros pueden encontrar en
estos lugares. Sin embargo, los lugares seguros frente a predadores o resguardados no
Son escasos, por 1o que vigjar paraencontrar el dormidero no puede ser considerado como
beneficio.

Ward (1965) en su estudio de dormideros de mediodia, concluyd que éstos pueden ser
utiles en el intercambio de informacion para aquellos pagjaros que no han encontrado ali-
mento durante la mafiana. Esta teoria habia sido anticipada ya por Darling (1938), en su
explicacion del valor de las colonias reproductivas, donde comprobd que las gaviotas que
no encontraban alimento en la mafiana podian seguir a aguellos vecinos que habian tenido
éxito en su busqueda.

En los estudios de Ward y Zahavi (1973), se pudo comprobar ademés que en casos de
especies con dormideros grandes, 10s recursos se presentaban en concentraciones con una
altavariabilidad espacio-temporal, por |o que parece razonabl e, aunque alin controvertido,
pensar que en estas especies los individuos comparten y usan su conocimiento para un
beneficio mutuo. Por otro lado, se ha visto que alli donde los individuos anidan solos
0 en concentraciones de grupos pequefios, |0s recursos estén esparcidos espacialmente,
y no satisfacen mas que a pequefios grupos. El amacenamiento de informacion resulta
especialmente Gtil en los casos en que, debido acambios en el habitat que lleven a escasez
de recursos, los individuos deciden migrar a un nuevo area.
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A pesar de todos los factores y estudios hasta agui comentados en apoyo de la colonia
como centro de informacion, no son menos |os trabaj os que hacen de ella una teoria con-
trovertida (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985). Otros dos mecanismos de transferencia de
informacion que pueden mejorar la eficacia en la prospeccion han sido utilizados para
evaluar la validez de la hipotesis de la colonia como centro de informacion. Estos con-
sisten: (1) la posibilidad de aprendizaje de los tipos y localizaciones de microhdbitats
por prospeccion en bandadas pequefias (Turner, 1965; Krebs et al., 1972; Krebs, 1974), y
(2) laposible localizacion de grupos de comida por Ilegar casualmente a lugares donde €
comportamiento de otros animales les haga ver que es un “parche” de comida.

Ward y Zahavi (1973) argumentan gue las especies que se benefician de unamejoralocal
deberian tener la capacidad de seguir a otros a una colonia central, y, en apoyo de este
argumento, citan la correlacion general entre alimentacion en bandada y anidamiento co-
lonial o en dormideros (Crook, 1964; Lack, 1968). Destacan ademas que la prospeccion
en bandada no es necesaria para que las colonias actien como centros de informacion,
y gue la organizacion social en colonia no es precisa para la prospeccion en bandada ni
lamejoralocal. Sin embargo, la correlacion entre colonialidad y prospeccion en banda-
da parece reflgjar una asociacion entre recursos distribuidos en parches con ambos, pero
no implica que la colonialidad evolucione para facilitar la prospeccion en bandada o la
transferencia de informacién por otras vias.

L aunicaformade transferencia deinformacion que podriafavorecer lacolonialidad surge
del posible seguimiento que prospectores sin xito hacen de aquell os otros que han tenido
éxito, y este seguimiento se realiza desde colonias. Para poder considerar colonialidad
como un proceso de adaptaci 6n resultante de la utilidad de latransferencia de infromacion
en lacolonia, las siguientes hipotesis han de cumplirse: Primero, los recursos han de estar
distribuidos heterogéneamente y ser efimeros, ya que de otro modo no seria necesaria la
informacion que puede obtenerse de otros animales; a su vez, € tiempo que |os recursos
duran no puede ser muy corto, o no habria tiempo suficiente para aprender de los otros.
Segundo, los miembros de la colonia han de ser capaces de distinguir entre prospectores
con éxito y prospectores sin éxito, referido este éxito a inmediato precedente alapréoxima
prospeccién. Tercero, hade existir alguin condicionante para que | os prospectores retornen
ala colonia después de haber tenido éxito, o de no ser asi, |os prospectores sin éxito no
podrian aprender de ellos. Cuarto, los prospectores sin éxito han de tender a seguir a
aquellos con éxito en su préxima prospeccion. Quinto, aguellos prospectores sin éxito
gue siguen alos exitosos debieran tener mas éxito en la préxima prospecci én que aquellos
sin éxito que no siguen a los exitosos.

Estas hipotesis han sido testeadas con distintas especies, siendo solo agunas de ellas las
que parecen indicar que la transferencia de informacién resulta de la organizacion social
en colonia.

De esta forma, se concluye que en la evolucion hacia la colonialidad, la importancia
de la colonia como centro de informacion como un factor principal es incierto, debido
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a que requiere la existencia previa de un grupo a que los animales han de retornar, es
decir, la hipétesis de la colonia como centro de informacién no explicalas causas de una
agregacioninicial queformelacolonia. No hay que descartar, sin embargo, la posibilidad
de que la transferencia de informacion sea una adaptacion secundaria que mejore los
efectos de la competicion entorno alas colonias.

La colonia como centro de reclutamiento

Richner y Heeb (1996) propusieron la idea alternativa de la colonia como centro de re-
clutamiento, que relaciona la habilidad de encontrar alimento con colonialidad. En su
estudio sugirieron gue los beneficios derivados de la prospeccion en grupo, frente a los
derivados de transferencia de informacion en la colonia, parecen favorecer mas a un siste-
ma de prospeccion basado en colonias que la hipotesis de la transferencia de informacion.
L os beneficios que se derivan de la prospeccion en grupo pueden compensar |os costes
de revelar informacion, mecanismo necesario en la hipotesis de colonia como centro de
informacion, y parece posible asi explicar e retorno de los prospectores con éxito a un
lugar comun. Su principal diferencia con el centro de informacion reside en que el centro
de reclutamiento da una causa natural para la agregacion inicial, esto es, la colonia se
forma como consecuencia de un beneficio neto de la prospeccion en grupo.

Con un andlisis de costes y beneficios mostraron como la hipotesis de centro de recluta-
miento explicatanto lavueltade los prospectores con éxito alacoloniay lafacilitacion de
informacion al encontrar un buen “parche”’ de comida. Sus conclusiones estan en acuerdo
con anteriores hipotesis que argumentaban que alli donde haya buenos recursos de comi-
da muy efimeros, la competicion por e alimento no sera tan pronunciada, debido a que
la duracién de la fuente de comida no esta correlacionada con la tasa de explotacion. En
estas condiciones, aquellos individuos en busca alimento estaran estaran dispersos, ha-
ciendo més probable que el reclutamiento en la colonia sea mas efectivo que esperar en
el “parche” de comidaa que otros pgaros se unan. La hipotesis propone que |os prospec-
tores con éxito se pueden beneficiar del uso de una colonia donde reclutar conespecificos
para su recién descubierto “parche” de comida; aquellos individuos con menos éxito se
pueden beneficiar entonces de informacion sobre lugares de alimento y asi seguir a los
individuos con éxito.

Aunque se han encontrado sefiales que pueden interpretarse como funciones de recluta-
miento en especies coloniales (Blanco y Tella, 1999), sin embargo, y a pesar de |os bene-
ficios que esta hipotesis parece ofrecer afavor de la colonia como lugar de informacién,
no hay consenso alguno que la acredite como causa Unica de este comportamiento.
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Variabilidad temporal de recursos: competicion por alimento

Un requisito indispensable para la formacion de la colonia es |a existencia de recursos.
L as colonias se forman en todos |os posibles lugares de nidificacion, sino alli donde hay
ademas se afade |a presencia cercana de comida.

Cuando la distribucién de recursos es altamente variable, la competicion por éstos se in-
crementa, pudiendo afectar ala eficacia biol6gica de la especie (Wittenberger y Hunt, Jr.,
1985), debido a una menor obtencion de alimento 0 a un aumento en el gasto energético
de los individuos. En este caso, la colonia no parece energéticamente una estrategia re-
productiva 6ptima, dada la mayor concentracion de individuosy, consecuentemente, una
mayor competenciaentre ellos.

Fretwell y Lucas (1969) propusieron la distribucion libre ideal como idea alternativa,
basada en la idea de que el tamafio de la colonia se gjusta a la distribucion de recursos,
de formatal que la densidad local de individuos es proporcional ala densidad local de
alimento. De esta forma, €l grado de competencia esté distribuido de forma homogénea
entre individuos e independientemente de |a estrategia reproductiva elegida (i.e., colonial
0 no colonial).

Una distribucion libre ideal, en caso de producirse en la naturaleza, daria una distribu-
cion homogeénea en caso de hébitat homogéneo. Para un habitat fragmentado y estable
temporalmente, se esperaria una distribucion heterogénea, mientras que para un habitat
fragmentado y variable temporalmente, no parece existir mecanismo que permita a los
individiduos seguir las variaciones de calidad de habitat.

Sin embargo, las medidas para comprobar s la distribucion libre ideal se da en la na-
turaleza, o s la distribucion de tamafio de colonia se debe a otros factores, resulta ex-
tremadamente dificil de verificar en estudios de campo. S6lo en aquellas especies que
tienen poblaciones puramente coloniales, mientras otras poblaciones muestran una estra-
tegia reproductiva solitaria, se puede analizar la variacion de la distribucion de recursos
en el entorno delacolonia, el tamario delapollada, lafrecuenciadelas cebas, y comparar
entre las poblaciones coloniales y las no coloniales.

Diversos resultados (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985) sugieren que la competencia en la
colonia es mayor, dada la disminucion de recursos en su entorno, siendo este efecto mas
acentuado cuanto mayor esla colonia. Esto esta en acuerdo con |os resultados recolecta
dos en Monegros (Tella, 1996) indican que la colonialidad no sélo no facilitala obtencion
de alimento, sino que ladificulta. Esto parece afectar de forma negativaa la colonialidad
en distintas especies. Recientemente, la revision de Brown y Brown (2001) destaca la
dificultad de medir la cantidad de alimento disponible en relacion con el tamafio de la
colonia, de forma que no se puede concluir la relacion negativa que tiene e efecto de
tamario en la colonialidad.

Una medida que encuentra mayor consenso es la de que a mayores distancias viagjadas,
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menor es la cantidad de comida en el entorno de la colonia. Multiples estudios de campo
muestran unacorrelacion entre las distancias vigjadas por los individuosy el tamarfio de la
coloniaen laque anidan (Brown y Brown, 1996, 2001; Tella, 1996; Horn, 1968; Furness
y Birkhead, 1984), siendo aquella mayor cuanto mas grande es la colonia.

AUn asi, no parece poder concluirse que la relacion entre la cantidad de alimento en
el entorno de la colonia y la competicion entre individuos por estos recursos sean una
restriccion paralaevolucion haciala coloniaidad.

4.2.2 Predacion

La predacion es uno de los factores tradicionalmente considerado como fuerza prima-
ria hacia la agregacion, en forma de bandadas en época no reproductiva 'y en forma de
colonias durante la época reproductiva (Tella, 1996; Brown y Brown, 1996, 2001; Wit-
tenberger y Hunt, Jr., 1985; Siegel-Causey y Kharitonov, 1990; Lack, 1968). Laforma
en que la agregacion puede disminuir € efecto de la predacion se presenta en distintas
maneras, tales como una mayor habilidad en la deteccién de predadores en grupo, una
mayor eficiencia en la defensa del predador y una dilucion del efecto de predacion en la
bandada o colonia. Frente a estos beneficios de la colonialidad como mecanismo de de-
fensa frente ala predacion, no hay que olvidar la evidenciade la atraccion que representa
para un predador atacar una colonia frente a atacar un asentamiento individual.

El factor de la predacion como causa de la colonia es uno de los mas debatidos. Si bien
parece claro que no seria €l Unico causante de la colonialidad, son muchos los estudios
gue lo muestran como factor principal (Tella, 1996). A pesar de haber despreciado otras
hipétesis por los estudios filogenéticos realizados por Rolland et al. (1998), no han po-
dido por contra mostrar un patron claro entre la presencia de predadores y el grado de
colonialidad de la especie, por |0 que parece que sea una explicacion debida a factores
ecol 0gicos la que resulte mas Optima.

Atraccion de depredadores a la colonia

Como ya se ha mencionado anteriormente, |as colonias representan concentraciones de
alimento para los predadores. El hecho de que las colonias atraen depredadores parece
obvio (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985; Phillips, 1990; Burger, 1984, Lack, 1968), pero o
queresulta clave es si presion por individuo, en comparacién con laque tendriasi anidara
solitario, es decir, latasa de ataques de una coloniafrente aun nido solitario. Estamedida
resulta fundamental para saber si una colonia representa un coste o un beneficio en la
evasion de predadores.

Diversos estudios de campo han mostrado que € riesgo, medido a través de tasa, de
predacion y la pérdida de nidos por ataques, es mayor en colonias grandes (Brunton,
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1997; Szep y Barta, 1992; Kaiser, 1989; Wiklund y Andersson, 1994; Brown y Brown,
1996).

Sin embargo, una mayor tasa de predacion no significa que el riesgo por individuo sea
mayor. El efecto de dilucion (que se explica més adelante) puede funcionar mientras los
individuos tengan una expectativa de menor riesgo anidando en colonia frente a anidar
solitariamente (Inman y Krebs, 1987). En esta direccion, no hay ningun estudio con un
analisisformal sobre como variala predacion con el tamafio de colonia.

Deteccion de predadores

A través de diversos estudios de campo en distintas aves (Roberts, 1995; Caraco et al.,
1980), se ha comprobado larelacion entre la disminucion del tiempo de deteccion de pre-
dadores que redlizan los individuos y €l tamario de colonia, siendo aquel menor cuanto
mayor es el tamafio de la colonia. Esto parece debido a la combinacion resultante de
una mayor probabilidad de gque algin miembro de la colonia detecte al predador (Ber-
tram, 1980; Powell, 1974) y la menor probabilidad de un individuo de ser atacado por un
predador en caso de que éste llegue ala colonia.

Este efecto se reflgja en un beneficio de la colonialidad, tanto en e menor tiempo gasta-
do, como en la posibilidad de dedicar més tiempo entonces a otras actividades de anida-
miento. Esta hipétesis de mayor tiempo para realizar otras actividades en los individuos
coloniales, y que se ve frecuentemente refl gjada en estudios de campo, no ha podido com-
probarse en estudios de campo.

Sin que se haya podido encontrar en todos los estudios una relacion de menor tiempo
gastado en deteccion, el nimero de estudios que la apoyan nos hacen creer que se trata de
una hipotesis valida (Tella, 1996; Brown y Brown, 2001).

Efectos de acoso y disuasion hacia predadores en colonias

Una caracteristica de los individuos que anidan tanto colonial como solitariamente, es
el intento de disuasion de predadores por parte de los individuos adultos. Este efecto se
produce principalmente en el lugar de asentamiento, y raravez se observa en las bandadas
de individuos prospectores. El acoso a predador consiste en vuelos de individuos en su
entorno, de forma coordinada, pudiendo presentar otros aspectos tales como llamadas de
alarmay ataques directos a predador, en forma de saltos 0 agresion fisica. De estaforma,
el resultado es més efectivo en asentamientos coloniales que en asentamientos solitarios,
relacionado directamente con €l tamarfio de la colonia, siendo més frecuente cuanto mayor
es ésta (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985; Wiklund y Andersson, 1994; Burger et al., 1991).

Al parecer, este efecto de acoso no resulta de una cooperacion entre individuos, sino de
una respuesta col ectiva de un conjunto de aguellos individuos que han tenido perjuicios
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en sus nidos (Horn, 1968; Brown y Brown, 1996, 2001). El acoso a predador parece
producir un efecto disuasorio en éste, aunque esta relacion no parece del todo clara. Los
estudios que ofrecen unas conclusiones mas claras sobre disuasion como producto del
acoso son los de Robinson (1985) en paucar o arrendajo (Cacicus cela), y Elliot (1985)
en avefria (Vanelus vanellus). Las especies de predadores involucrados en estos estudios
eran aves, y esto parece indicar que el acoso a predadores de esta familia resulta mas
efectivo que el acoso a otras familias de animales, como se ha visto en estudios donde los
predadores eran serpientes o mamiferos (Brown y Brown, 1996).

Efecto de dilucién en la colonia

Uno de los efectos mas citados en la literatura en defensa de la predacion como factor
principal hacia la evolucion del comportamiento colonial, 0 como propulsor de éste una
vez que los individuos conocen esta estrategia reproductiva, es el efecto de dilucion, que
consiste en que en anidamientos coloniales e riesgo per capita de cada individuo frente
a atague de un predador es menor que € riesgo anidando de forma solitaria. De esta
forma, se asume que el riesgo de ser atacado por el predador en un ataque se reduce con
el nimero de individuos en la colonia

A esto se une €l efecto de saturacion que se daen colonias grandes, en las que €l predador
no podra atacar a todos los miembros de la colonia.

La dilucion del riesgo en anidamientos coloniales puede suceder en multiples formas.
Una reproduccion sincronizada de |os pajaros reduce e riesgo individual por nido de ser
predador, ademas de saciar temporalmente al predador, mientras que la falta de sincroni-
zacion facilita a predador maltiples pequefios ataques. Las ventagjas de la sincronizacion
no pueden ser consideradas si 1os predadores reclutan a las colonias, como se deriva del
trabajo de Ims (1990), asi como hemos de suponer que la atraccion por un asentamiento
colonial esigual alaatraccion de un asentamiento individual, es decir, asumiendo que €
numero de visitas del predador a la colonia no es mayor que a asentamiento individual
en unarelacion 1:N, donde N seria el tamario de la colonia (Inmany Krebs, 1987; Turner
y Pitcher, 1986).

Otrade las formas de dilucion se presenta si losindividuos se colocan en la colonia entre
otros nidos, reducen el riesgo de que su nido sea atacado a base de aumentar el riesgo de
los nidos vecinos, formando la [lamada “ selfish herd” introducido por Hamilton (1971)
y reflgjado tanto tedrica como experimentalmente en otros estudios (Tenaza, 1971; Vine,
1971).

A pesar de haberse demostrado la existencia de mdltiples mecanismos de dilucion de
predacion en lacolonia, no estaclaro el grado de lareduccion de costes que daladilucion
através de estos medios. Esto se debe alainteraccion de otros efectos con os mecanismos
de dilucion, como es el caso de la posible confusion de heterogeneidad espacial en la
predacion (“selfish herd”) con la diferencia de calidad entre los nidos centrales y 1os del
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borde en una colonia (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985; Kharitonov y Siegel-Causey, 1988;
Coulson y Dixon, 1979). Uno de los estudios més claros es e realizadoo por Bunin y
Boates (1994), en e que, a través de separar los efectos de la calidad del pdaro y la
posicion espacial, vieron que ambos afectaban al éxito de los grupos de individuos que
estudiaban.

Anidar en e centro de la colonia no garantiza el éxito ante la predacion, reflgjado en
una menor tasa de ataque, como se ha visto en diversos estudios de campo, tanto en
aves (Brunton, 1997; Bellinato y Bogliani, 1995) y en otras especies (Parrish, 1989;
Strassmann, 1991).

El papel quejuegala predacion en la sincronizacion de lareproduccion en las colonias no
es claro. Diversos estudios han demostrado la tendencia a la sincronizacion en multiples
especies colonial es, normalmentamayor delo que cabriaesperar si se debiera inicamente
a factores temporales. Fue Darling (1938) el que introdujo por vez primera el hecho de
que individuos con reproduccion sincronizada tienen mas éxito. Este éxito por sincronia
puede ser debido a periodos de abundancia de recursos, de climafavorable u otrasrazones
ciclicas, o porque facilita la prospeccion en bandadas.

Del estudio intensivo realizado en el cernical o primilla(Falco naumanni) por Tella(1996),
se pudo ver claramente como la colonia representa una ventgja frente a la predacion.
En este trabajo se diferenciaba entre dos tipos de predadores: catastréficos, tales como
mamiferos, y ocasionales, principalmente ratas y rapaces. Los efectos de predadores
catastroficos no se diferenciaban con €l tamafio de la colonia, debido a que atacan de
noche, acabando con la mayoria de los individuos que en ella anidaban. Asi, no se podia
concluir que la defensa comunal fuera el mecanismo utilizado frente a estos predadores,
asi como no quedaba claro la reduccion del efecto de estos predadores en una colonia
frente aun nido solitario.

Del efecto de los predadores ocasionales si podia por contra deducirse que la colonia
fuera un beneficio frente a la predacion, debido a que cuanto mayor es la colonia, menor
es el dafo causado por estos predadores. En los ataques sufridos por parte de rapaces
esta reduccion del riesgo puede asociarse a un mecanismo de defensa comunal, pero el
hecho de que |os ataques de ratas sean altamente efectivos, es decir, que este ataque tenga
el mismo efecto sobre un nido en colonia que sobre un nido solitario, parece indicar que
no es la defensa comunal el mecanismo que reduce la predacion en colonias, Sino un
mecanismo indirecto, tal y como esla dilucién de la predacion en colonias.

L os trabajos realizados en € cernicalo primilla parecen sugerir el importante beneficio
que juegalacoloniaidad frente ala predacion, e indican ademés la posibilidad de que sea
la predacion la fuerza principal que genere esta estrategia reproductiva (Brown y Brown,
1996; Wiklund y Andersson, 1994; Wittenberger y Hunt, Jr., 1985; Forbes, 1989; Burger,
1981)
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4.3 Factores indirectos y nuevas hipotesis

En esta seccion hacemos un compendio de agquellos factores que surgen como consecuen-
cia de la colonialidad, pero que no pueden considerarse como causa de este comporta
miento. Ademés, incluimos las nuevas teorias de seleccidn de habitat y seleccion sexual,
esta Ultima ya existente en vigjos estudios.

4.3.1 Parasitos y enfermedades

Los costes de la colonialidad com estrategia reproductiva han sido estudiados desde los
trabgos de Alexander (1971, 1974).

Uno de los més estudiados es el efecto de la agregacion en el parasitismo, y la variacion
de éste con el tamafio de la colonia. Diversos estudios de campo (Moller, 1987, 1990;
Brown y Brown, 1996; Shieldsy Crook, 1987; Lehmann, 1993) han demostrado que la
tendencia en las colonias es una tasa media per cpita de parasitos mayor cuanto méas
grande es el tamfio de la colonia, asi como la consecuente influencia que esto tiene en
el éxito reproductor y en la supervivencia de los polluelos. La intensidad con que este
efecto se muestra depende fuertemente del tipo de parasito y del habitat. Parasitos que
requieran de un vector moévil para su dispersion encuentran un efecto de dilucion equi-
valente a de la predacion, mientras que aquellos parésitos que solo requieran contacto
directo con € cuerpo del huésped, serdn mucho mas efectivos en una colonia que en un
asentamiento individual. Respecto al habitat, zonas aridas tales como Monegros, donde
anida la poblacion de cernicalo primilla estudiada por Tella (1996), no propician la pre-
sencia de parésitos. Uno de los andlisis recientes mas concluyentes es €l resultante de la
comparacion directa entre el nimero de parasitos en sangre en especies coloniales y es-
pecies solitarias, donde se ha mostrado una diferencia acusada de la prevalencia de estos
parasitos en especies con estrategia reproductiva colonial (Tella, 2002).

Conclusiones similares se deducen de los estudios de estalidos de epidemias en aves
marinas (ver revision en Wittenberger y Hunt, Jr., 1985), donde se ha visto que cuanto
mayor y mas densa es |laagregacion, laepidemiase dacon mayor virulencia. Losrecientes
trabajos de difusion de epidemias, tales como paperas y fiebre aftosa, y transmision de
parésitos en humanos (Grenfell y Harwood, 1997; Keeling y Grenfell, 1997, 2001), dan
la oportunidad de estudiar estos fendmenos en colonias de aves.

No podemos entonces concluir que la colonialidad de forma general favorezca el ectopa-
rasitismo ni la propagacién de enfermedades con el tamafio de colonia, sino que parece
un efecto resultante de distintos factores, si bien es cierta esta tendencia en distintas es-
pecies. En cualquier caso destacar que alli donde haya una mayor presencia de parésitos,
esto se vera reflgjado directamente en la eficacia bioldgica de la especie, a través de la
tasa de supervivencia, tanto en adultos como en polluelos, el éxito reproductor y latasa
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de dispersion de polluelos.

4.3.2 Paternidad en la colonia

Frecuentemente se observa en las colonias un incremento de las interacciones sociales,
refiriéndonos aqui a la parte que conlleva el proceso de reproduccion y cria de polluelos.
Laparte socia de la colonialidad puede resultar costosa para estos dos procesos, a través
de copulaciones extramaritales (y la competencia espermatica que deriva) y adopcion de
pollos.

Poliginia en la colonia

Dada la concentracion espacial de més de una pareceja, la colonialidad representa una
oportunidad para las relaciones extramaritales. Fue Gladstone (1979) el que observara es-
te proceso por vez primera, y posteriormente diversos estudios han mostrado su existencia
en multiples especies, asi como una posible relacion entre el nimero de copulaciones ex-
tramaritales y el tamarfio de colonia o la densidad de la agregacion de animales, ademas
de una mayor frecuencia en asentamientos coloniales que en asentamientos individuales.

La causa de una frecuencia mayor en colonias parece debida a la cercania de otros indi-
viduos potencialmente copulables, y, aunque menos frecuente, de la sincronia que se ha
observado en el proceso de reproduccién en animales coloniales.

A pesar de la abundancia de estudios mostrando e aumento de la frecuencia de las re-
laciones extramaritales en colonias, es dificil evaluar si ésta resulta un coste para esta
estrategiareproductiva. Muchas de estas copul aciones no dan lugar afertilizacion, lo cual
disminuiria el supuesto coste de la poliginia (Moller y Birkhead, 1993). Las copulacio-
nes fuera de la pareja pueden resultar un coste para ciertos individuos de la colonia, y un
beneficio para otros de la misma colonia. Recientemente, se ha buscado como las rela-
ciones extramaritales benefician a individuos que optan por una estrategia reproductiva
colonial, a través de multiples fertilizaciones y como éstas fomentan la evolucion de la
colonialidad (Wagner, 1993, 1997; Brown y Brown, 1996).

Adopcién de polluelos

Como consecuencia de la relativa sincronizacion de la reproduccion en colonia, o, en
general, por interacciones sociales, lacr’'iay la época de vuelo de los polluelos llegue en
“avalancha’, dandose la posibilidad de que la colonialidad promueva la cria en adopcion
debido alapproximidad entre nidosy el posibleretorno del polluelo aun nido distinto del
suyo. Diversos comportamientos se dan cuando esto sucede (ver revisiones de Pierotti,
1991; Riedman, 1982), desde que los adultos crien y alimenten a polluelos sin relacion
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sanguinea (Tella et al., 1997; Brown y Brown, 1996), hasta € canibalismo de adultos
en polluelos no consanguineos que intenten entrar en su nido, o la reduccién del éxito
reproductor en padres adoptivos que en no adoptivos (Pierotti, 1991).

La adopcion de polluelos no muestra una tendencia clara a ser coste o beneficio, y varia
fuertemente entre especies. Sin embargo, parece que en aquellas especies donde no hay
unarepulsion por |os no consanguineos, y por tanto no presentan canibalismo, laadopcion
tiene claros beneficios, tales como la posibilidad para un polluelo de cambiar de nido
cuando no esta alimentado suficientemente por sus padres.

4.3.3 Seleccion de habitat

L os recientes trabgjos de Danchin y Wagner (1997) y Wagner et al. (2000) han llamado
la atencion sobre la posibilidad de poder explicar la colonialidad a través de los procesos
de seleccion de hébitat, tales como éxito reproductor y atraccion a conespecificos. La
idea que yace en las observaciones de estos autores es que € habitat es heterogéneo, y no
todos los sitios tienen la misma calidad, de forma que los pajaros cuyo éxito reproductor
sea bagjo o nulo pueden utilizar esa informacion para mejorar dicho éxito, y las colonias
se formarian en lugares favorables para la reproduccion. A pesar de la relevancia que
esta nueva perspectiva parece tener, ésta no explica cuales son las causas de que ciertos
lugares tengan més éxito que otros, ni por qué, bajo un mismo hébitat, ciertas especies se
agregan, mientras otras no lo hacen.

Una de las medidas mas relevantes a este respecto es la relacion éxito reproductor con
el tamafio de colonia, medido el éxito reproductor como la media de los individuos que
hay en una colonia. Sin embargo, no hay conclusion que se pueda sacar de los multiples
trabgjos en los que se hamedido, dadalagran variabilidad entreindividuos, lavariabilidad
gue muestra una especie en distintas poblacionesy la variabilidad entre especies (Brown
y Brown, 1996, 2001; Wittenberger y Hunt, Jr., 1985; Kharitonov y Siegel-Causey, 1988).

Transferencia de informacién sobre éxito reproductor

L os trabajos de Danchin y Wagner (1997) y Forbes y Kaiser (1994) propusieron la idea
de que €l habitat se selecciona a través de prospecciones realizadas por los pgjaros du-
rante una temporada sobre otras colonias distintas a la suya, obteniendo asi informacion
sobre otras colonias mejores a la suya, en las que deciden anidar para mejorar su éxito
reproductor. De estaforma, Danchin'y Wagner (1997); Forbesy Kaiser (1994) proponen
que la colonialidad no es sino un resultado indirecto de lala seleccion de habitat.

Estas conclusiones habian sido anticipadas por Shields et al. (1988), que model6 la for-
macion de colonias como un proceso en e que los se asume que el éxito reproductor de
una colonia es predecible de afio a afio, de forma que las agregaciones tienden aformarse
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en los mismos sitios. Asi, para tiempos suficientemente largos, se obtendria una distribu-
cion de tamanios de col oni as sesgada haciatamarios grandes, mas que unadistribucién con
un amplio rango de tamafios, como las que se observan en |os estudios de campo (Tella,
1996; Brown y Brown, 1996; Brown y Rannala, 1995).

Lanovedad de los trabajos de Danchin y Wagner (1997, 1999) y Forbesy Kaiser (1994),
reside en la hipétesis de que los individuos tienen conocimiento sobre cuédles son las
colonias con mayor éxito reproductor. Los pajaros obtienen esta informacion a través de
prospecciones, y no es a través de su propio éxito reproductor durante esa temporada por
lo que deciden buscar otra colonia, sino através del éxito que otros tienen.

Uno de los problemas inherentes a todas |as hipotesis de evolucion hacia la colonialidad
como un mecanismo derivado del proceso de seleccién de habitat, tales como la hipotesis
de seleccion de comodidades, es que indirectamente asume que el éxito de una colonia
es autocorrel acionado positivamente, es decir, que latendencia temporal del éxito en una
colonia se mantiene. En e caso de la hipétesis de seleccion de comodidades implica
ademas el hecho de que los individuos basan sus decisiones en |a historia reproductiva de
otros, pudiéndose dar la circunstancia de que a no tener informacién, los individuos no
tomarian decisiones.

Lavalidez de esta hipotesis puede testearse en estudios de campo a través de comprobar
sus consecuencias, tales como (Brown y Brown, 2001): una relacion entre la decision
de los individuos de cambiar de coloniay €l éxito reproductor de éstas, por lo que la
filopatria en las colonias con ato (bajo) éxito reproductor seria alta (baja). Las colonias
alas que los individuos se mueven han de tener un éxito reproductor mayor. Por dltimo,
el crecimiento de las colonias con un éxito reproductor mayor que el éxito reproductor de
toda la poblacion, deberia ser mayor.

Es elevado el nimero de especies que muestran una correlacion entre éxito reproductor
y seleccion de habitat, considerando que son pocos los estudios que lo han estudiado
directamente. Sin embargo, no son menos las especies en que el éxito reproductor no
afecta directamente a proceso de decision de colonia en la proxima temporada, ya sea
por una alta variabilidad en el habitat que impide que lainformacion resulte véalida, o por
Otros procesos.

A pesar delautilidad y validez que esta hipétesis parece tener, deja sin explicar cuaes son
las causas y mecanismos que forman laagregacioninicial, y qué hace que unos sitios sean
favorables paralaformacion de unacoloniay otrosno. Delamismaforma, lahipotesisde
seleccion de comodidades (Danchiny Wagner, 1997; Forbesy Kaiser, 1994) llevariaalos
mismos resultados que el modelo de Shields et al. (1988) en la obtencion de unadistribu-
cion de tamario de colonias sesgada hacia tamarios grandes. La seleccién de comodidades
no explica por qué esto no sucede en la naturaleza, aunque Wagner (1999) indica que
puede ser debido a unarupturaen laautocorrelacién positivadel éxito reproductor de una
colonia
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Por ultimo, los trabajos de Danchin y Wagner (1997, 1999) parecen indicar la falta de
validez de la aproximacién tradicional econdémica, basada en la evaluacion de costes y
beneficios de la colonialidad, debido a que hafallado en dar una explicacion alacolonia
lidad (Tellaet al., 1998). Sin embargo, parece claro que no sera sin el uso de la aproxi-
macion econdmicay de lahipotesis|a seleccion de hbitat mediada por éxito reproductor
gue podran determinarse las causas y mecanismos de la colonialidad en aves.

4.3.4 Seleccion sexual

Una hipotesis antigua pero recientemente rel anzada es la que implica que las col onias son
la resultante de las preferencias de apareamiento de las hembras (Wagner et al., 2000;
Collias y Callias, 1969). Laidea es que a agruparse la probabilidad para los machos
de ser encontrados por una hembra es mayor, y consecuentemente, su probabilidad de
aparearse aumentard. Recientemente, se ha encontrado que hembras de especies que se
creian monogamas, mantienen relaciones extra-pareja, y su blsqueda por estas relaciones
puede llevar a que machos de esa especie se establezcan en su entorno. El atractivo de
esta idea, colonialidad debida a procesos de seleccion sexual, se debe a que enfocaen €l
comportamiento de los individuos a comienzo de la temporada, que es e momento de
gue lacolonia se forme.

A pesar de que las colonias parecen influenciar claramente | as estrategias de apareamien-
to, tanto de machos como de hembras, parece claro, o, a menos, estudiado insuficiente-
mente, concluir que las relaciones extra-pareja o €l agrupamiento de machos son uno de
los procesos principales en la formacion de colonias. Esto se deriva no solo de los po-
cos estudios especificos que hay, sino del analisis filogenético realizado por Dubois et al.
(1998).

4.4 Conclusiones

En este capitulo hemos presentado un compendio de las causas y mecani Smos que pueden
llevar alacolonialidad, através de | as diversas hipotesis que hasta ahora se han realizado.

La colonialidad como estrategia reproductiva en aves, sigue siendo el mecanismos peor
entendido. Parte de la causa reside en su complejidad, asi como en las multiples interac-
ciones entre |os diversos mecanismos. De estaforma, resultamuy dificil, s no imposible,
saber analizar 1os datos obtenidos en |os estudios de campo.

Otro de los problemas reside en que es posible que la colonialidad no haya evolucionado
de la misma forma en todas la especies, y que no se pueda entonces hacer un andlisis, o
unateoria, que resulte vaido para todas estas especies.

Esta introduccion a la colonialidad en aves nos permite asi entrar en una aproximacion
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numeéricaal problema, como se vera en |os siguientes capitul os.



Capitulo 5

¢, Puede la presion de predacion
originar la colonialidad en aves?

Como hemos visto en el capitulo anterior, las causas de la evolucion hacia el comporta
miento colonial son un problema abierto. En este capitul o introducimos un modelo para
la evolucién a la colonialidad como respuesta a riesgo de predacion. Mostramos asi la
respuesta adaptativa de una especie ante predaciones constantes o variables en € tiem-
po. Introducimos primero unas simulaciones en las que se muestran que |as agregaciones
originales pueden surgir de movimientos al eatorios de individuos entre nidos, debido ala
predacion en su nido. Posteriormente introducimos una variacion del juego de laminoria
individual, presentado en el capitulo 3, en el que, basados en su experienciaprevia, losin-
dividuosdeciden anidar individual o colonialmente, donde el factor principal que controla
el éxito delas estrategias es el factor dilucion introducido en el capitulo 4. Los resultados
muestran como la colonialidad resulta de unarespuesta ala presion de predacion, y como
aumenta con ésta asi como con lavida mediade la especie.

5.1 Introduccidn

L as causas que han conducido a que ciertos animales aniden en grupo sigue siendo uno
de los problemas clave en ecologia evolutivay del comportamiento, a pesar de los mul-
tiples trabajos e hipotesis planteadas. De estos estudios, muchos de ellos han enfocado
en colonialidad en aves, dada la frecuencia de este comportamiento en pgjaros (Rolland
et al., 1998), donde colonialidad es |a agregacion de reproductores en territorios con alta
densidad cuyos Unicos recursos son los sitios de anidamiento. Histéricamente, la colo-
nialidad en aves se harelacionado a la distribucion heterogénea de recursos (i.e., sitios de
anidamiento y alimento), asi como aunarespuestaalapresion de predacién (Lack, 1968).
Mientras que la disminucion de sitios de anidamiento raramente ha sido sugerida como
promotora de la colonialidad, la existencia de comportamientos que mejoren la eficiencia
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de las prospecciones por alimento en habitats heterogéneos y cuyos recursos tienen una
variabilidad considerable, es una de las causas més utilizadas en estudios de evolucion de
la colonialidad en aves. De estaforma, los pgjaros podrian juntarse para anidar de forma
colonial en e lugar 6ptimo parala minimizacion de las distancias a vigjar para conseguir
alimento, de acuerdo con su distribucion (Horn, 1968). La busqueda de alimento podria
mejorarse ademas através de la observaci 6n de prospectores conespecificos, asi como por
el proceso de transferencia de informacion en las colonias.

Estas hipotesis han sido complementadas y reinforzadas por estudios tanto teoricos (e.g.,
Beauchamp y Lefebvre, 1988; Buckley, 1997), como por contribuciones empiricas (re-
viewed by Brown y Brown, 1996), pero su contribucion en explicar la evolucion de la
colonialidad es aln debatida (Danchin y Wagner, 1997). Méas aun, mientras que la evolu-
cion de la colonialidad parece estar correlacionada con la falta de anidamiento territorial
o solitario, estudios recientes parecen indicar que, tras la evolucion al comportamiento
colonial, éste puede provocar la evolucion de mecanismos que mejoren la busgueda de
alimento (Buckley, 1997; Rolland et al., 1998).

El trabajo de Lack (1968) en la evolucion de la coloniaidad, destacaba la defensa hacia
los predadores como la principal presion selectivaque provoca esta evolucion. La defensa
pasiva hacia |os depredadores incluye el agrupamiento de nidos en lugares seguros, y la
dilucién de la predacion con el tamafio de lacolonia. Ladistribucion espacial de nidos en
una colonia puede también reducir este riego paralas colonias centrales, alo que se afiade
gue mecanismos tales como vigilancia, deteccion y acoso de predadores pueden mejorar
con el anidamiento colonial. La efectividad de |a disuasion del predador puede aumentar
con la sincronizacién en las colonias, haciendo asi que la presa sea demasiado abundante
para el depredador y aumentando la defensa del grupo. El agrupamiento puede no solo
reducir lapredacién del nido sino también disminuir lade los adultos, permitiendo enton-
ces unainversion menor en defensay mayor en tareas tales como criade polluelos. Asi la
defensa hacia €l depredador ha demostrado ser una ventaja crucial en ciertas especies de
aves (Browny Brown, 1996, 2001)

Lafalta de conductas antipredador o de altas presiones de predacion se han utilizado, sin
embargo, como evidencias en contra de la hipétesis de predacion (Burger, 1981; Forbes,
1989). Adem’as, alli donde una serie de costes y beneficios se presentan para una cierta
especie, la predacidn no parece uno de las principales ventgjas, o ha sido interpretado
como consecuenciaindirectadelacolonialidad (Browny Brown, 1996). Estos resultados,
junto con & hecho de que la colonialidad puede aumentar la vulnerabilidad frente a la
predacion (debido a un aumento de visitas del predador a la colonia), han provocado la
no aceptacion de ésta como factor que favorezca la colonialidad (Clode, 1993).

Los recientes andlisis filogenéticos de Rolland et al. (1998) han vuelto a abrir €l debate,
dada la correlacién entre colonialidad y exposicion a predadores. A pesar de esta inter-
pretacion, Rolland et al. (1998) advirtieron de que de sus resultados no podia inferirse
causalidad, es decir, que la colonialidad pudo aparecer como unarespuesta a atas presio-
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nes de predacion o €l orden pudo ser inverso, de forma que estas presiones de predaciones
en las colonias aparecieron tras originarse la colonialidad. De estaforma, €l papel de la
predacion en la evolucion de la colonialidad es alin no conocido.

Uno de |os problemas principal es en |os estudios empiricos es la dificultad de separar |os
procesos que pueden haber estado involucrados en el origen de la colonialidad, ya que
ésta puede haberse originado por multiples factores que no han de estar presentes en los
costes y beneficios actuales de la especie, como yaindicaron Danchin y Wagner (1997).
En este trabgjo los autores introdujeron la hipotesis de seleccion de comodidades, como
alternativa al andlisis econdmico de costes y beneficios. Esta hipétesis propone que la
agregacion en colonias es la resultante indirecta de la seleccion individual de comodida
des, i.e., pargas 0 habitats adecuados para e anidamiennto, de forma que optimizen asi
su eficacia biol6gica.

Considerando la predacion del nido como € principal factor que lleva a fracaso repro-
ductivoy considerando la seleccion de habitat que llevaimplicitalahipotesis de seleccion
de comodidades, presentamos un modelo para la evolucion ala colonialidad.

5.2 Métodos

5.2.1 Escenario ecologico y evolutivo

En los modelos aqui presentados hemos simulado cambios en e comportamiento en la
época de cria de especies que eran solitarias en su origen, de acuerdo con su conducta
ancestral (Rolland et al., 1998). Suponemos que estas especies explotan recursos ata
mente variablesy con alimento distribuido en parches. Consecuentemente, estas especies
Nno necesitan o no pueden defender territorios de alimentos, o que puede permitir, aunque
no fuerza, la aparicion del comportamiento colonial (Rolland et al., 1998). El nimero de
parches potencial es de anidamiento para estas especies es mucho mayor que el nimero de
pajaros, con lo que evitamos que |a agregacion sea un resultado de la escasez de habitat de
anidamiento (Shieldsy Crook, 1987). Consideramos como parches de anidamiento cual-
quier fragmento de habitat adecuado para una especie, donde mas de una pareja pueda
criar (gjemplos de estos hébitats son islas, playas, bosques, etcétera).

Dada la universalidad de la predacion del nido como principal causa de pérdida de ni-
dos en un amplio rango de especies, asumimos que es éste el mecanismo principal que
condiciona el éxito de la cria asi como la seleccion del lugar de anidamiento en nuestras
especies modelo.

Considerando la posibilidad de que aquellos individuos que aniden y reproduzcan con
éxito tenderan a volver al mismo parche de anidamiento, mientras que aguellos cuyos ni-
dos sean predados tienden acambiar de parche, hemos considerado tanto el caso en €l que
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los individuos seleccionan |a estrategia a tomar cada temporada, como aquel caso en €l
que los individuos solo sel eccionan cuando sufren predacion del nido. Estareglasurge de
la evidencia de que los pgjaros tienden a dispersarse tras una mala reproduccion, en con-
creto, después de predacion del nido. Esto se ha visto tanto en especies territoriales (e.g.,
Greenwood y Harvey, 1982; Greig-Smith, 1982; Dow y Fredga, 1983; Gaviny Bollinger,
1988; Beletsky y Orians, 1991; Wiklund, 1996; Forero et al., 1999; Hakkarainen et al.,
2001) como coloniales (Burger, 1982; Robinson, 1985; Simpson et al., 1987; Oro et al.,
1999; Serrano et al., 2001).

5.2.2 Agregaciones pasivas en el nido

En las primeras simulaciones realizadas, intentamos responder si la agregacion de los
nidos pudo aparecer debida a movimientos tras falta de éxito reproductor. Con este ob-
jetivo, realizamos simulaciones en las que los individuos se mueven aleatoriamente entre
parches (Itzykson y Drouffe., 1989; Zhang et al., 1990), de forma que eventualmente se
producen agregaciones en el mismo parche.

Aquellos individuos que se reproducen con éxito no cambian de lugar de reproduccion
entre temporadas, mientras que aquellos sin éxito reproductor se mueven a otro lugar de
anidamiento aleatoriamente, sin preferencia a estar agregado o no. Dadas las diferencias
entre especies en la distancia 'y otros rasgos de dispersion, dependiendo en su ecologia
y en sus estrategias vitales (e.g., Greenwood y Harvey, 1982; Paradis et al., 1998), por
simplicidad y generalizacion hemos considerado que las especies estudio no tienen pre-
ferencia espacial ni preferencia en la distancia de dispersion. Asi smulamos unared en
la que todos los parches tienen la misma probabilidad de estar ocupados por un indivi-
duo. Este tipo de simulaciones puede entonces producir un proceso de agregacion (Zhang
et al., 1990), aunque éste esta limitado por lavidafinita de las especies.

5.2.3 Agregaciones activas por decisiones individuales
Proceso de aprendizaje

Una vez que la colonialidad aparece como posible comportamiento durante la época de
cria, los individuos pueden decidir cada temporada entre anidar solitariamente o0 en la
proximidad de otros nidos para criar colonialmente (Sasvari y Hegyi, 1994). El proce-
so de decision es modelado utilizando una variacion del problema del bar “El Farol”,
originalmente creado para problemas en sociologia 'y economiia (ver Arthur, 1994), y
posteriormente desarrollado como el juego de la minoria (Challet y Zhang, 1997, 1998;
Zhang, 1998; de Cara et al., 1999, 2000) (ver capitulos 2 'y 3). El propésito del modelo
es analizar el comportamiento colectivo de un conjunto de agentes con informacion limi-
tada del sistema. En este juego binario, N agentes han de decidir entre dos alternativas,
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originalmente definidas como {0, 1}, posteriormente como {-1, 1}, y a las que agui nos
referimos com {S, C}. El razonamiento limitado de los individuos es modelado a través
de la posibilidad de recordar m pasos de tiempo, y asi, dados los 2™ estados diferentes a
los que un agente puede enfrentarse, hay 22" estrategias.

Ladecisién se basaen € resultado col ectivo, resultando |a el eccién tomada favorable para
unindividuo si éste hatomado la decision minoritaria. Lainformacion limitadase modela
através de la hipdtesis de que los individuos (o agentes) pueden recordar |os resultados
de las Ultimas m rondas. De esta forma, dados los 2™ posible historias que un agente ha
de recordar, hay 22" estrategias posibles, de las que un agente tiene para su uso s de ellas
tomadas aleatoriamente del total.

Asi € juego esta definido por tres parametros. N, el nimero de agentes, m, el nimero de
pasos de tiempo (o temporadas reproductoras en €l caso de los pgjaros) que los individuos
utilizan para determinar su proximadecision, y s, el nimero de estrategias que tiene cada
agente parasu uso. Dependiendo delarelacion o = 2™/N, se haencontrado unatransicion
de fase (Savit et al., 1999; Challet et al., 2000b; Garrahan et al., 2000; Heimel y Coolen,
2001), que puede ser descrita en términos de teoria de campo medio dinamica, pasando
de multiples estados estéticos para pequefios valores de «, a un solo estado estético para
valores grandes de a.

Diferentes versiones del modelo han sido desarrolladas?, tales como el “Individual Mi-
nority Game” (ver de Cara et al., 2000, y capitulo 3). En esta versién del modelo, los
agentes utilizan su experiencia individual para latoma de decisiones, en vez del resulta-
do colectivo. Esto hace extremadamente complicado un analisis por teoria de vidrios de
espin o teoria de campo medio dinamica (Challet et al., 2000b; Heimel y Coolen, 2001),
debido a que la hipétesis de informacion aleatoria no puede ser hecha.

En nuestro aproximacion a comportamiento colonial, los individuos eligen entre dos
comportamientos alternativos durante la época de cria, anidar en solitario (S en la ta-
bla5.1) frente aagregarse en unacolonia (C enlatabla5.1), decision que toman basando-
se en |os previos sucesos de reproduccién. Asi tenemos un sistema binario de decisiones,
por lo que podemos hacer uso de los estudios en € “Individual Minority Game”.

A los parametros arriba comentados del “Minority Game”, se afiade la vida finita de los
pajaros, gue hemos modelado como una probabilidad de actualizar las puntuaciones a
cero, p = % en cada paso de tiempo, donde v es la vida media de los pgaros. Esto
equivalle a introducir un nuevo pgaro sin experiencia previa, y nos permite mantener el
tamario de la poblacién constante en el tiempo.

El proceso de aprendizaje es modelado como sigue:

¢ Definicién de estrategias utilizadas parael comportamiento durante la época de cria

Verhttp://www.unifr.ch/econophysics/minority,y las referencias ahi mencionadas, parama-
yor informacion.
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Historia | Eleccion
SS S
SC S
CS C
ccC S

Tabla5.1: Ejemplo de una posible estrategia para memoriam = 2. S reproduccion en solitario, C
criacolonia

(ver tabla5.1):

i) Cada individuo utiliza la informacion sobre sus m previas decisiones de repro-
duccion (i.e., solitariao colonial). El nimero de posibles combinaciones de previas
decisionesesasi M = 2™ (columnaizquierdaen latabla5.1).

i) Cada estrategia es entonces el conjunto de decisiones asociadas a cada posible
previa historia, y por tanto hay 22" estrategias de las cuales cada individuo tiene s
de ellas para su uso.

iii) Tras cada época de reproduccién, los individuos actualizan |as puntuaciones de
sus estrategias de acuerdo a su rendimiento (i.e., asi la decision que predecian era
acertada o0 no). La estrategia elegida por un individuo en la siguiente temporada es
aquella que ha acumulado la mayor puntuacion.

e Puntuacién de las estrategias:

COmo se puntuan las estrategias depende en este model o de la decision tomada por
el individuo, es decir, si reprodujo solitaria o colonialmente. Como veremos en
detalle en las préximas secciones, hemos trabajado con distintas formas de puntuar
(ver secciones 5.2.3y 5.2.3), aunque en todas se mantiene laidea de que en ausencia
de predacion, losindividuos preferirian ser solitarios (esto se basa en unatendencia
innata), por lo que hay un ratio 2:1 hacia las decisiones individuales frente a las
coloniales. Las puntuaciones de las estrategias se actualizan cada temporada, y re-
flgjan el éxito reproductor que hubieratenido el individuo en caso de haber utilizado
esa estrategiaalo largo de su vida

Puntuando doblemente el éxito de los reproductores solitarios frente a éxito de los
coloniales, asumimos que | os p§jaros tienen unatendencia a mantener su comporta-
miento ancestral (reproduccion en solitario) durante la transicion ala colonialidad,
haciendo asi nuestras simulaciones conservativas. Al mantener estarelacion 2:1 a
lolargo del tiempo de evolucién cubierto por |as simulaciones, potencialmente esta-
mos incluyendo indirectamente factores que pueden desaparecer o mitigarse frente
alos beneficios de la coloniaidad, tales como aumento de la transmision de para-
sitosy competicién intraspecifica (Brown y Brown, 1996). Sin embargo, no hemos
incluido beneficios derivados de la cria en colonia (Brown y Brown, 1996, 2001).

¢ Eleccion de las estrategias:
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Existen numerosos estudios de campo que demuestran que las aves utilizan tanto
su experiencia reproductora inmediata (Greig-Smith, 1982; Dow y Fredga, 1983;
Gavin y Bollinger, 1988; Beletsky y Orians, 1991; Wiklund, 1996) como la expe-
rienciareproductoraacumulada(Forero et al., 1999; Oro et al., 1999; Serrano et al .,
2001) paraladecision de donde dispersarse y anidar en cada época reproductora.

Como se explica méas adelante, hemos utilizado dos formas de puntuar, a las que
[lamamos puntuaciones colectivasy puntuaciones individuales.

En este Ultimo caso, hemos estudiado dos tipos de eleccion de estrategia, una que
en cada temporada de reproduccion los pdjaros eligen aguella estrategia con mayor
puntuacion de entre las que tienen (a la que llamamos de continuo chequeo), y otra
en la que solo aquellos que han tenido una mala temporada reproductora seleccio-
nan de entre todas las estrategias aquella que tiene la mayor puntuacion, mientras
gue los gue tienen una buena reproduccion mantienen con la mismadecision en la
siguiente temporada (a esta eleccion de estrategia la llamamos de chequeo no con-
tinuo). Tanto en el caso de chequeo continuo como de no continuo, la seleccién de
estrategia se basa un proceso de “maximizing”, aunque es cualitativamente equiva-
lente a |os resultados que se obtienen con un proceso de “matching” 2 (Davison y
McCarthy, 1987).

Puntuacion colectivas

En nuestra primera aproximacion a problema de la colonialidad en aves, asumimos que
los pgjaros eligen si anidar en colonia o en solitario de acuerdo a su experienciaindividual
previa, pero aquellas estrategias que indicaban una decision no tomada se punttan de
acuerdo al promedio del éxito de esa decision entre los individuos que han seguido dicho
comportamiento, como se indica en la tabla 5.2. En esa tabla, A es el aumento en la
puntuacion de una estrategia, dependiendo de si su prediccion ha tenido éxito (i.e., €
paaro no ha sido predado) o no (i.e., €l pgaro ha sido predado). Mantenemos aqui la
hipétesis conservativade quelos pgjaros tendrian un comportamiento solitario en ausencia
de predacion.

Al no tener los individuos informacion sobre e posible éxito de la decision no elegida,
aquellas estrategias que la predecian se actualizan con un aumento A que depende en
este caso de la probabilidad de predacion, el tamafio de la poblacion y el nimero de
pajaros coloniales n, asumiendo que los p§aros tienen una tendenciainnata a reproducir
en solitario. Consideramos ademas en este caso que todos los p§jaros coloniales anidan
juntos, intentando mantener asi la idea de campo medio en la que reside el “Minority
Game” original.

2Maximizing equivale a elegir la estrategia con mayor puntuacién, mientras que matching corresponde
a caso en € que cada estrategia tiene una probabilidad igual al ratio de su puntuacion sobre la sumade la
puntuaci én de todas las estrategias del individuo.
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Decision Exito A Ac
- Predado 0
Individual No Predado 5 1-2xp/N
. Predado 1-2/n:
Colonid Not Predado 2x(1-p) 1

Tabla 5.2: Puntuacién colectiva, donde N es el nimero de pgjaros, p es la probabilidad de preda-
ciony n. es el nimero de pgjaros coloniales. A es el aumento en la puntuacion de una estrategia
con prediccion solitaria y A; es € aumento en la puntuacion de una estrategia con prediccion
colonial.

Decision Exito A Ac
. Predado 0 1
Individual No Predado 5 0
) Predado 2 0
Colonial NoPredado 0 1

Tabla 5.3: Puntuacion en un modelo de puntuaciones individuales. A es el aumento de la puntua-
cion de una estrategia que indicaba comportamiento individual, y A es el aumento de la puntua-
cion de una estrategia que indicaba un comportamiento colonial.

La puntuacién de las estrategias se actualiza considerando la preferencia innata hacia
comportamiento solitario (Tella, 1996), que seincluye através del bias 2:1 anteriormente
comentado, es decir, si el pgjaro es solitario y no es predado, entonces una estrategia cuya
prediccion era solitaria sera puntuada con un aumento doble comparado con el aumento
en la puntuacion de una estrategia que predice colonial, en caso de ser el pgaro colonial
y no predado (ver tabla5.2).

El efecto dilucion de la predacion en las colonias es incluido de dos formas: primero,
aquellos pgjaros que eligen comportamiento individual actualizan las puntuaciones de las
estrategias que indicaban comportamiento colonia considerando la dilucion de la preda-
cion en una colonia grande que incluye todos los pjaros, y segundo, agquellos pgjaros
que eligen un comportamiento colonia son predados con unamenor probabilidad, depen-
diendo esta probabilidad del tamario de la colonia en la que anidan, que hemos asumido
incluiatodos los pgaros coloniales.

Puntuaciones individuales

Para unamayor consistencia con los datos de campo, hemos estudiado un segundo esque-
ma de puntuaciones, basado en que €l individuo actualice las puntuaciones de sus estra-
tegias de acuerdo con su propia experiencia, y sin conocimiento de lo que otros pgjaros
experiencian.



5.2. Métodos 71

Esto requiere una modificacién de las puntuaciones anteriormente mencionadas e inclui-
das en latabla 5.2, para los casos correspondientes a los comportamientos no seguidos
por el individuo.

El caso més simple es asumir que cuando los pgjaros no tienen éxito reproductor, por
eventos de predacidn menores, el pajaro asigna puntuaciones positivas a aquellas estrate-
gias que leindicaban seguir el comportamiento contrario a seguido, con un valor equiva-
lente al que ese comportamiento tiene en ausencia de predacion. Un pgjaro que hatenido
exito reproductor por ausencia de predacion. actualiza solo las puntuaciones de aguellas
de sus estrategias que le indicaban dicho comportamiento. Este esquema de puntuaciones
puede verse en la tabla 5.3, donde A; es el aumento de la puntuacion de una estrategia
que indicaba comportamiento individual, y A, es el aumento de la puntuacion de una
estrategia que indicaba comportamiento colonial.

En este caso, ademés, hemos supuesto que la probabilidad de predacion no es la misma
para todos los pgjaros coloniales. Esto se debe a que hemos asumido una distribucion
de tamarfios de colonia que considera diferentes tamaros, a diferencia del caso anterior
en el que los unicos tamafios considerados eran 1 0 n; (considerando la pareja como
unidad, y donde n. es €l numero de pdjaros coloniales). La distribucion asumida sigue
unaley de potencia, de forma que el nimero de colonias de tamafio w es proporcional a
1/w (Zipf, 1949). Este comportamiento es el esperado cuando las fluctuaciones relativas
de los tamarios de colonia es aleatoria. Asi, asumimos que € comportamiento de los
individuos es tal que hara seleccionar por un tamario de colonia Optima (ver Brown et al.,
1990) o que grandes colonias (por atracciéon conespecifica; ver Smith y Peacock, 1990;
Reed y Dowson, 1993; Tellaet al., 1998) no aln aparecido en estas especies.

En cada paso de tiempo, correspondiente a una €poca reproductora, hay una probabili-
dad finita p de que un nido sea predado. Hemos estudiado tanto casos de probabilidad
constante en el tiempo como altamente variable, siendo ambos casos cualitativamente
equivalentes.

Como en & esguema de puntuaciones col ectivas, las estrategias individuales, cuando |le-
van a pgjaro atener éxito reproductor, obtienen un aumento en sus puntuaciones mayor
gue las estrategias coloniales en el mismo caso (2 vs. 1), reflgjando asi latendenciainnata
(o genética) de los pgaros a anidamiento en solitario en ausencia de predacion.

5.2.4 Modelizacion de la distribucién de colonias

Como ultima parte, hemos calculado en un modelo espacialmente explicito las distribu-
ciones de tamafio de colonia que se derivan con las minimas hipotesis hechas. Modelamos
el espacio como una red unidimensional, teniendo los pgaros acceso a todos los sitios.
Ademas, nosrestringimos al caso en el que el nimero de pgaros n, €s mucho menor que
el nimero de sitiosng, N, < Ng, deformaque lacolonialidad no apareceriaa consecuencia
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de la escasez de sitios anidables.

L os pgjaros tienen aqui dos posibles estrategias 0 comportamientos, individual o colonial,
cuyas puntuaciones reflegjan el éxito reproductor que un pgaro hubiera tenido en caso
de haber seguido esos comportamientos. Hay que destacar que en este modelado no
estamos utilizando |as tablas de estrategias del “Minority Game”, sino tan slo estas dos
estrategias, ademas de lainformacion de la Ultima época de reproduccion del pgjaro.

L os pdaros sufren una presion de predacion como en |os casos anteriores, que, salvo que
se especifigue lo contrario, se mantiene constante en el tiempo. El esquema de actualiza-
cion de puntuaciones es equivalente al del anterior modelo, para el caso de puntuaciones
individuales (ver tabla5.3). L os pgjaros deciden en cada paso de tiempo, basandose en las
puntuaciones de sus estrategias, S comportarse coloniales o solitarios. Aquellos pajaros
con conducta colonial se agregaran a una colonia ya existente. Dada la condicion inicial
de que todos los pgjaros sean individual es, aquellos pajaros que decidan ser coloniales se
agregaran entre ellos. Todas las colonias tienen la misma probabilidad de que un pgaro
gue esta en cambio de comportamiento se agregue aellas. Asi, este proceso de agregacion
no es determinista, y existe la probabilidad de que e pgjaro en busqueda de coloniano se
agregue a ninguna de las existentes, anidando entonces en solitario en cualquiera de los
sitios vacios.

Los pajaros tienen una vida media v, que sigue una distribucion normal centrada en un
valor medio cuyo valor hemos variado para ver €l efecto de lalongevidad de la especie.
Mantenemos el nimero de pgjaros n, constante reintroduciendo un pgaro sin experien-
cia cuando otro muere. Este nuevo pajaro tiene estrategias con puntuacion nula, y cuya
tendenciainicial es a comportarse como solitario.

Por ultimo, hemos considerado tanto el caso en € que los individuos toman una nueva
decision cada época reproductora, como el caso en € que los individuos mantienen su
comportamiento, y solo en caso de tener una mala época reproductora seleccionaran de
nuevo su comportamiento de la mejor de sus estrategias.

5.3 Resultados

5.3.1 Agregaciones pasivas

Este modelo muestra como la colonialidad pudo originarse por movimientos aleatorios
delos pgjaros entre “patches’ de potencial anidacion. Los pgaros no cambian de “ patch”
has que no sufren una mala época de éxito reproductor por predacion.

Se han realizado dos casos de simulaciones. Primero, cuando quitamos la hipétesis de
dilucion de predacion en las colonias, aunque mantenemos el hecho de que los animales
se mueven cuando sufren predacion; Segundo, cuando tenemos dilucién de predacion en
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las colonias, de forma que la probabilidad de ser predado en una colonia es inversamente
proporcional a numero de pgjaros en dicha colonia.

L os escenarios utilizados van desde aquellos en | os que apenas hay presencia de predado-
res, a entornos en los que la frecuencia de visita de predadores hagan que los individuos
tengan escaso éxito reproductor cada temporada.

L osresultados se muestran en lafigura 5.1, donde se presentan resultados para especies de
vidacorta (v = 3, parte superior enfig. 5.1) y vidalarga (v = 15, parteinferior enfig. 5.1),
y para el caso sin dilucion en las colonias (parte izquierda en fig. 5.1) y con dilucion en
las colonias (parte derecha en fig. 5.1). Para cada uno de los 4 casos, se ha trabajado
con predaciones maximas de predacion que van desde prax = 0.01 a prax = 0.99. Al
considerar estocasticidad medioambiental, la probabilidad de predacion en cada época
reproductora varia desde 0 hasta dicha probabilidad méaxima pn,ax, 1o que, junto alavida
finita de la especie, afiade fluctuaciones al porcentaje de pgjaros coloniales.

Losresultados mostradosen lafig. 5.1 se basan en unared espacial con ng = 150000 sitios
de anidamiento, y n, = 10000 pgjaros, de forma que € porcentaje de pajaros coloniales
nunca sera excesivamente alto debido a la condicion inicial de ser solitarios, a su vida
finitay aestarelacion n, < ns.

Como podemos ver en dichafigura, € porcentaje de pgaros coloniaes es, en promedio,
apreciablemente mayor para especies con mayor vida (v = 15, parteinferior fig. 5.1). Es-
to se debe principal mente a gue los pajaros nuevos introduci dos buscan un “patch” donde
anidar en solitario, y requieren ser predados para moverse a otro “patch” en la siguiente
época reproductora. Por tanto, especies de vida corta no tendran apenas experiencia pa-
ra aprender, y tendran ademés menor oportunidad de anidar en colonia, tanto si es una
ventaja frente ala predacién como si no.

Las simulaciones sin la hipotesis de dilucion muestran que la colonialidad pudo surgir
incluso sin tener ésta ninguna ventaja inicial, tanto en especies de vida corta como de
mayor vida, a pesar de la clara diferencia entre la proporcion de coloniales en ambos
casos, como acabamos de mencionar. La diferencia entre los porcentajes resultantes sin
y con la hipotesis de dilucion de predacion en las colonias (columnaizquierday derecha,
respectivamente, en fig. 5.1) es claramente mayor para especies con mayor vida, siendo
ladiferencia mayor cuanto mayor es la predacion.

Asi, los resultados més relevantes de estas simulaciones son el posible origen de la colo-
nialidad debido solo a movimientos aleatorios entre “patches’ potenciales de anidacion.
Una mayor vida permitird entonces méas movimientos entre “patches’, hasta finalmente
encontrar una colonia, donde, para predaciones altas, tenderd a mantener a pgjaro alli,
aumentando asi el porcentgje de pgjaros coloniales.

Yaanivel biolégico esimportante destacar |a presencia, aungque peguefia, de pgjaros co-
loniales para probabilidades de predacion muy bajas (pmax = 0.01), inclusive en ausencia
de la hipotesis de dilucion. Es ademés importante que el porcentaje promedio de colonia-



74 Capitulo 5. ¢ Puede la presion de predacion originar la colonialidad en aves?

les se mantiene incluso con las fluctuaciones de la probabilidad de predacion, para todos
los valores de prax €studiados, y € comportamiento colonial no desaparece entonces en
ninguno de |os escenarios considerados.

5.3.2 Agregaciones activas por decisiones individuales
Puntuacion colectiva

Hemos estudiado este modelo para multiples valores de |os parametros (memoria m, nd-
mero de estrategias por individuo sy nimero de pgaros N), encontrando que son mas o
menos equivalentes cualitativamente. Resultados tipicos para vidas medias (v = 9) pue-
den verse enlafigura5.2, donde se muestran tanto la evolucion temporal del porcentaje de
pajaros coloniales, como ladistribucion del tamafio de la coloniaresultante (Que equivale
aladistribucion del porcentgje de coloniales).

A pesar de que biologicamente el caso de vida infinita (v — o), que se muestra en la
figura 5.3. En esta figura puede verse como los pgjaros se comportan de manera tal que
solo existe un posible estado estacionario, en e que todos los pgjaros son coloniales o
solitarios, con una transicion de fase cercade p = 0.5. Este resultado puede obtenerse
através de una estimacion del balance de los costes y beneficios para la poblacion. Asi,
el esqguema de aprendizaje describido por este modelo llevara a una conducta optima si
la capacidad de aprendizaje, o la memoria guardada a través de las puntuaciones de los
pgjaros, es infinita. Cerca de p = 0.5 encontramos un transitorio muy largo, que se
asemeja a un decaimiento en ley de potencia, de acuerdo con larelgacion critica (critical
slowing down) que ocurre cerca de unatransicion de fase de segundo orden (Hohenberg y
Halperin, 1977). En este sentido, uno puede considerar ladistribucion estacionariaavidas
finitas (fig. 5.2) como el equivalente de efectos de tamario finito cerca de una transicion
de fase continua.

Puntuaciones individuales

Dada gque este esqguema de puntuaciones es alin mas realista bioldgicamente, este es €
caso en que e gue hemos estudiado mayor variedad de casos, tanto con predacion cons-
tante como con predacién variable. Para este segundo caso de predacion variable ademas,
hemos afiadido el proceso por el que los p§jaros sdlo cambian de estrategia tras unamala
época reproductora, y 1o hemos comparado con resultados provenientes de las mismas
hipotesis, exceptuando €l bias 2:1 haciaterritorial.

Los resultados para probabilidad de predacion constante se muestran en la figura 5.4,
para valores de los pardmetros m = 1, s = 4y N = 10000. En esta figura se puede
observar que las caracteristicas parav = 3y v = 15 son equivalentes cualitativamente,
pero, como ya hemos visto en el caso de puntuaciones colectivas, a mayor vida media,
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Figura 5.1: Resultados para €l modelo de agregacion pasiva, paran, = 10000 pgarosy ng =
150000 sitios de anidamiento, para predaciones maximas prax que van desde 0.01 hasta 0.99. A
y C muestran los casos parav = 3y v = 15, respectivamente, sin la hipétesis de dilucién en las
colonias, mientras que B y D muestran los resultados parav = 3y v = 15, respectivamente, con la
hipétesis de dilucion de predacion en las colonias
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Figura 5.2: Resultados de agregaciones activas, con € esquema de puntuaciones colectivas, para
m=2,s=5y N = 10000, en el caso dev = 9. Laparte superior de lafigura muestralaevolucién
temporal del porcentaje de pajaros coloniales, desdet = 1 hastat = 16384, para probabilidades de
predacion p desde O hasta 1. La parte inferior muestra la distribucion del tamafio de la colonia
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Figura 5.3: Resultados de agregaciones activas, con € esquema de puntuaciones colectivas, para
m=2,s=5y N = 10000, enel casodev — . Laparte superior delafiguramuestralaevolucién
temporal del porcentaje de pajaros coloniales, desdet = 1 hastat = 16384, para probabilidades de
predacion p desde O hasta 1. La parte inferior muestra la distribucion del tamafio de la colonia
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Figura 5.4: Resultados para agregacion activa por el esguema de puntuaciones individuales, para
memoriam = 1, nimero de estrategias por individuo s = 4, y nimero de individuos N = 10000.
Evolucion temporal desdet = 1 hastat = 10000, para predaciones constantes en cada simulacion,
gquevan desde p = 0.01 hasta p = 0.99, paravidasv = 3 (figurasuperior) y v = 15 (figurainferior).
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Figura 5.5: Resultados para agregacion activa por el esguema de puntuaciones individuales, para
memoriam = 1, nimero de estrategias por individuo s = 4, y nimero de individuos N = 10000.
Evolucion temporal desdet = 1 hastat = 10000, para predaciones variables de 0 a prnax €n cada
simulacién, que van desde prax = 0.01 hasta pmax = 0.99, para vidas v = 3 (parte superior) y
v = 15 (parte inferior).
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mayor aprendizaje, y por tanto el proceso de adaptacion es més eminente parav = 15.
Estos resultados estan en buen acuerdo con estudios de campo (Tella, 1996).

Hemosincluido estocasticidad en el habitat a través de una probabilidad de predacion que
varia en cada temporada, variando entonces desde 0 hasta una probabilidad maxima pax.
Hemos comparado |os resultados obtenidos para vidas cortas (v = 3) y vidas largas (v =
15) con los mismos resultados en caso de quitar la hipotesis de dilucion de la predacion
en las colonias.

La figura 5.5 muestra los resultados para predaciones variables, tanto en el caso sin di-
lucion (parte izquierda de la figura), como en el caso con dilucion (parte derecha), para
vidas promediov = 3y v = 15.

L osresultados sin dilucion de la predaci on muestran que la col onialidad puede producirse
gracias alatoma de decisiones individuales, como mostraban yalos resultados anteriores
(figuras A y C enfig. 5.5), a compararse con |os resultados producidos por agregaciones
pasivas (figuras A y C enfig. 5.1). Esto se puede apreciar desde riesgos de predaci on muy
pequefios (prax = 0.01), y mas acentuado para mayores riesgos de predacion. Hay que
sefidar que estos resultados sin dilucion muestran ya una tendencia o bias hacia la colo-
nialidad, dado que los individuos toman una nueva decision después de una mala época
reproductora, y en ausencia de la dilucion, esta decision no influenciara la posibilidad de
ser predado en |as consecuentes épocas reproductoras.

Para |os resultados con dilucion (figuras B y D en fig. 5.5, €l porcentaje de pgjaros colo-
niales aumenta claramente en comparacion a los resultados sin dilucion (fig. 5.4), siendo
este aumento es mayor cuanto mas longeva es la especie. Como ya sucedia en los resul-
tados de agregaciones pasivas (ver fig. 5.1), las fluctuaciones en el porcentaje de pgjaros
coloniales resultan mayores para menor viday para mayores probabilidades maximas de
predacion.

Al ser equivalente realizar una simulacion suficientemente larga, en vez de varias simu-
laciones cortas para € andlisis de promedios, hemos preferido usar una simulacion de
10,000 pasos de tiempo. La varianza en los valores de nUmero de pajaros coloniales que
pueden obtenerse en un afio es la misma que la varianza en los valores obtenidos en la
evolucion temporal. Consideramos las diferencias significantes cuando |os cambios en €l
valor del nimero de pgarosindividual es mucho mayor entre simulaciones que alo largo
de un sola simulacién, dado el caracter probabilistico de la predacion (Buckley, 1997).

5.3.3 Modelizaciéon de la distribucion de colonias

Este modelo llevaamuy diferentes distribuciones de tamafios de colonia. En generdl, tras
un transitorio, aparecen colonias grandes gque pueden crecer indefinidamente, llevando
asi a que la distribucion esté sesgada hacia garndes tamafios. En este sentido, el modelo
difiere de los anteriores. En el modelo de puntuaciones colectivas discutido en 5.2.3,



5.3. Resultados 81

number of colonies

colony size

Figura 5.6: Ajuste a la distribucion de colonias para una poblacién de aproximadamente 300
pargjas de Lesser Kestrel en Los Monegros (Tella, 1996). El nimero de parejas es 300 y €
numero de sitios disponibles es 15000 donde se pueden formar colonias. La presion de predacion
es p = 0.08, y hay una predacion catastrofica pat = 0.01 que limita el tamafio maximo de colonia
a~ 100
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Figura5.7: Distribuciones de colonia obtenidas para una poblacion de 3000 paregjas, alaizquierda
p=0.06 p=0.08ene centroy p=0.10 aladerecha
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el crecimiento de grandes colonias estaba limitado ya que los pgjaros eran capaces de
estimar e resultado colectivo resultante de un comportamiento colonial. Para e modelo
de puntuaciones individuales discutido en 5.2.3, se asumia de antemano una distribucion
de tamarfios de colonia. Combinando un esquema de puntuaciones individuales y sin
imponer restricciones en la distribucion de tamarios de colonia, encontramos agqui que €
tamafnio medio se desplaza hacia valores atos, inducido por la dilucién de la predacion
cuanto mayor eslacolonia.

Esta tendencia hacia grandes colonias, desde valores extremadamente pequefios de la
probabilidad de predacién, puede ayudar a explicar la existencia hoy en dia de especies
gue forman grandes colonias, como pinguinosy otras aves marinas, sin que tenga apenas
presion de predacion. En muchos casos, sin embargo, existe un limite superior al tamario
gue una colonia puede tener, debido a las diferentes desventgjas de la colonialidad, tales
como parasitismo, transmision de enfermedades, falta de comida en las vecindades de la
coloniay la mayor atraccion de predadores a grandes colonias. Hemos incorporado esta
posi bilidad asumiendo que existen eventos catastréficos que actlian en todos|os miembros
de una colonia, y cuya probabilidad aumenta con el tamafio de colonia. Un efecto similar
se obtiene si la probabilidad de predacion incluye la posibilidad de que haya sucesos en
los que toda la colonia desaparece por predacion (por parte de un mamifero o gran ave).

Este model o, incluyendo una pequefia cantadidad de sucesos catastroficos que limitan el
maximo tamafio de la colonia, nos permite gjustar, de forma aproximada, las distribu-
ciones observadas de “Lesser Kestrel” en Los Monegros Tella (1996), tal y como puede
verse en lafigura5.6. La presion de predacion es en dichafigura p = 0.08, lavida media
v =5,y € ratio entre & éxito de un pgjaro individual y un pgjaro colonial, en laausencia
de predacion, es Aj /A = 2. Ademas, asumimos una predacion catastrofica pe = 0.01, o
que implica que las colonias no pueden crecer a tamafios muycho mayores que 100.

Cuando introducimos un limite superior al tamafio de colonia, 1os resultados numéricos
sugieren unatransicion de fase de segundo orden, como en los casos discutidos en 5.2.3.
Encontramos un régimen en el que lamayoria de los pgjaros eligen estrategias o compor-
tamientos individuales, y un régimen en el que lamayoriaforman colonias. Ladiferencia
principal con los casos anteriores es la probabilidad de predacion critica pe, en laque la
transicion tiene lugar, y que es ahoramucho menor. Nuestros resultados sugieren que, pa-
ra este modelo, p. ~ 0.08. Esta disminucion del valor de p. es consistente con la mayor
tendencia hacia colonialidad en esta version del modelo. La evolucion hacia un estado
estacionario es muy lenta, y, para los valores de los parametros utilizados, al menos se
requieren 10° pasos de tiempo.

Es de interés destacar que el mejor valor de p que gjusta las distribuciones de colonia de
L esser Kestrel mencionadas esta cerca de un valor critico que separa los dos regimenes
describidos anteriormente. Esto se aprecia mejor en lafigura 5.7, donde hemos repetido
los resultados que llevaban alafigura 5.6, para p = 0.08, y también p = 0.06 y p = 0.10,
para una poblacién de 3000 pgjaros, y sin cambiar € resto de los parametros. Estos
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resultados sugieren que la hipotesis de distribucion como ley de potencia realizada en €l
modelo de puntuaciones individuales de la seccion 5.2.3 es consistente.

5.4 Conclusiones

5.4.1 Seleccion de habitat, riesgo de predacion y evolucion hacia
colonialidad

L os resultados numéricos de las agregaciones pasivas (ver secciones 5.2.2, 5.3.1 y figu-
ra5.1) muestran que las agregaciones pueden surgir por azar, como resultado de indivi-
duos moviéndose entre posibles sitios donde anidar, sin preferencia, y como respuesta a
unamala época reproductora. Este resultado esta de acuerdo con la hipétesis de seleccion
de habitat propuesta por Wagner et al. (2000). Las agregaciones pueden ser un resultado
colateral asi de individuosen lablsgueda de comodidadestales como lugares més seguros
frente a predador, y no han de ser necesariamente un beneficio para aguellos individuos
gue se agregan (Wagner et al., 2000).

Hemos considerado la predacion como la causa méas comun del fallo reproductor que
Ileva en consecuencia a la migracion para la cria. No hay que olvidar la existencia de
multiples factores que se ha observado que producen un efecto similar, tales como la
inundacion del habitat puede causar la falta de éxito reproductor en las coloniasy afecta
ala estancia del individuo en su lugar de anidamiento (Burger y Shisler, 1980; Burger,
1982). El comportamiento colonial aumenta claramente con la consideracién del efecto
de dilucion, incluso si las colonias atraen a mas predadores, como incluimos en algunas
simulaciones para ver la estabilidad de las colonias.

Latomade decisiones activas por parte del individuo no hace sino reinforzar dicho proce-
so (secciones 5.2.3, 5.3.2 y figuras 5.2, 5.3, 5.5y 5.4). Asi, la presion de predacién pudo
no solo originar la colonialidad, sino ademés haberla reinforzado posteriormente.

Estos resultados por decisiones activas del individuo muestran un claro aumento a com-
parar con agregaciones pasivas, y pueden explicar e importante papel de la predacion en
la aparicion de la coloniaidad tanto para hébitats con alta densidad de predadores, como
con bagja densidad de predadores (Forbes, 1989).

La hipotesis de predacion como una de las principales causas de la colonialidad ha sido
devaluada y no considerada frecuentemente, debido a la falta de comportamientos anti-
predadores (tales como deteccion y disuasion del predador) en ciertas especies coloniales,
0 porque las presiones de predacion observadas son suficientemente pequefias como para
no considerarlas una presion importante (ver Forbes, 1989).

Se han utilizado otros factores en contra de esta hipotesis, tales como que las colonias de
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aves marinas de gran tamarfio anidan en lugares libres de predacién por parte de mami-
feros (Clode, 1993). Los estudios que tan solo utilizan la situacion de la colonia actual
han de tomarse con precaucion, debido a que la seleccion ha podido forzar haciala Unica
existencia de colonias libres de predadores (e.g., Anderson, 1991), y asi una baja inci-
dencia de predacion solo refleja la actual habilidad del anidamiento colonial en evitar la
predacion. A esto se afiade que la densidad de predadores y su €ficacia en las colonias
puede haber cambiado considerablemente con el tiempo, y en caso de que la colonialidad
apareciera como respuesta a la predacion, esta conducta puede mantenerse al reducirse la
presion de predacion (Forbes, 1989).

L as bajas presiones de predacion observadas hoy en dia pueden ser el resultado de cam-
bios en la abundancia de predadores y de pgaros anidando en lugares libres de preda-
dores (Forbes, 1989), pero la presion de predacion puede cambiar y aumentar en ambos
casos. Esto se ha observado en las colonias de aves marinas, que durante décadas ani-
daron en lugares seguros frente a predadore, y que han disminuido en tamafio e incluso
desaparecido tras la llegada de un predador (Burger, 1982; Bertram, 1995; Birkhead y
Nettleship, 1995; Craik, 1997; Gaston y Masselink, 1997; Penloup et al., 1997; Burger
et al., 1994).

5.4.2 Aprendizajey vida media de las especies modelo

Tanto las agregaciones pasivas individuales como el posterior reinfuerzo de la coloniali-
dad a través de las decisiones activas, por cualquiera de |os esquemas de puntuacién, son
mas claras para especies modelo con mayor vida. Estos resultados estan de acuerdo con
el hecho de que la colonialidad parece prevalecer en especies de mayor vida que en las
de menor vida (Rolland et al., 1998). Las aves de mayor vida, a ser predadas un nUmero
mayor de veces en promedio que un ave de vida corta, tienen entonces una mayor pro-
babilidad de cambiar de sitio de anidamiento y eventualmente formar una colonia (para
las agregaciones pasivas). Ademas, parece cada vez més claro que los individuos adquie-
ren una memoria sobre su experiencia (e.g., Bednekoff et al., 1997), y en consecuencia
consideran las posibles alternativas y eligen aquella que creen que tendra mayor éxito, o
evitando aquellas opciones por las que no tengan preferencia, a travées de proceso de in-
formacion y de latoma de decisiones (“ decision making”) (Dukas, 1998; Griffin, 1988).
De estaforma, pueden no solo utilizar su experienciainmediata sino también la acumul a-
da, parala posterior toma de decisiones (Southern et al., 1985; Bollinger y Gavin, 1989;
Thompson y Hale, 1988; Oro et al., 1999; Serrano et al., 2001). Esto indica cierto grado
de memoria individual sobre épocas de reproduccion con éxito. La colonialidad puede
haber sido asi reforzada en especies de larga vida, por la mayor experiencia de reproduc-
cion acumulada. Esto también explica una menor fluctuacion en el porcentaje de pgjaros
coloniales, a trabajar con predacion variable, para estas especies de mayor vida. Co-
mo se sabe que sucede en & reconocimiento de enemigo y posterior la respuesta (Smith
et al., 1984; Conover, 1987; McLean y Rhodes, 1991), la habilidad de adquirir respuestas
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adaptativas en e comportamiento requieren un cierto periodo de tiempo.

L os resultados obtenidos son asi coherentes con |as observaci ones actual es de [ os patrones
ala hora de anidar que siguen aves facultativamente coloniales, i.e. aquellas que anidan
tanto en colonias como en solitario (Brown et al., 1990), asi como con la variabilidad
entre épocas reproductoras y entre poblaciones en e porcentaje de individuos colonia
les (Wiklund y Andersson, 1994; Hogstad, 1995).

Asi, estos resultados sugieren que la seleccidn por predacion del comportamiento colonial
pudo desarrollarse en un periodo corto de tiempo, a ser un factor cultural (adaptativo) y
no genético (Arroyo, 1995).

5.4.3 Relevancia de otros factores en la evolucién hacia la colo-
nialidad

Hemos mostrado asi como la presion de predaci 6n pude conducir haciael comportamiento
colonial, teniendo en cuenta que esta hipétesis ha sido denegada en los Ultimos afios. Sin
embargo, es cierto que este analisis basado en esta Unica presion, como cualquier andlisis
con un solo factor, puede ser considerado excesivamente simple como para explicar la
diversidad de caracteres coloniales en aves (Wittenberger y Hunt, Jr., 1985), y por tanto,
no queremos excluir que otros factores pudieron estar involucrados en la evolucion de la
colonialidad en aves, y cuyo peso especifico depende de la ecologiay de las estrategias
vitales de cada especie. Ademas, diversos factores actlian en conjunto y posiblemente
interactuando, lo cual puede explicar la existencia de especies estrictamente coloniales
(i.e., que no presentan dualidad solitario-colonia).

El uso de colonias como centro de informacion, o alguna otra conducta relacionada con la
mejora en la obtencion de alimento, conduce hacia la colonialidad (ver Brown y Brown,
1996). Este uso puede desarrollarse también tras la aparicién del comportamiento colo-
nial (Buckley, 1997), y posteriormente promover la toma de decisiones activas por los
individuos para el anidamiento colonial. La atraccién de conespecificos (Burger, 1988;
Smithy Peacock, 1990; Reed y Dowson, 1993; Serrano et al., 2001) puede también refor-
zar este tipo de anidamiento, através dela obtencion deinformacion gracias ala presencia
de conespecificos en ciertas colonias, lo cual puede indicarles cuan ventajoso es un de-
terminado “patch” para anidar y criar en é o frente ala presencia de predadores (Forbes
y Kaiser, 1994), y asi, colonias mayores pueden tener mayor capacidad de atraccion que
la que seria de esperar sin considerar €l tamafio de la misma, como sucede si |0s pgjaros
eligen sitio basados en la distribucion de recursos (Brown y Rannala, 1995). De lamisma
forma, la colonialidad puede reforzar la diversidad en la eleccion de pargja 'y 1os meca-
nismos de decision de ésta que tienden a agregar individuos entorno aquellos con mayor
calidad (Danchin y Wagner, 1997). Estos dos mecanismos, atraccion por conespecificos
y atraccién hacia una paregja, podrian ser incluidos en los model os desarrollados, y una
mayor atraccion de individuos por parte de las colonias seria de esperar que tan solo por
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la observacion de la bondad de la colonia para criar en ella. Por tanto, la dilucién de la
presion de predacién combinada con la posibilidad de mayores colonias, resultaria en un
posible dominio del comportamiento colonial, como sucedia ya en el modelo presentado
en laseccion 5.2.4.

Otro mecanismo introducido recientemente por Danchin y Wagner (1997), es el de lato-
ma de decision solitario-colonial basandose en el éxito reproductor de conespecificos en
otras coloniasy evaluar asi la calidad de estas otras colonias, para decidir posteriormente
en gqué colonia anidar. Esta hipotesis tenia base empirica previa, como se muestra en los
trabgjos de Brown et al. (2000); Danchin et al. (1998). Es de esperar que este mecanismo
reforzase el comportamiento colonial en nuestros model os, ya que los individuos tende-
rian a agregarse en colonias gracias a sus ventajas para la cria frente al predador (por
dilucion) y a ventajas para encontrar alimento.

Por ultimo, hemos mostrado como la presion de predacion puede explicar la evolucion
hacia la colonialidad en aves, pero otros factores han de ser tomados en consideracion,
principal mente en aquellas especies estrictamente coloniales. Las conclusiones principa-
les y mas claras que se derivan de nuestros resultados son, primero, que otros factores
diferentes y no la predacion han de contribuir para la aparicion de la colonialidad en es-
pecies sometidas a una baja presion de predacion (y no solo actualmente, sino durante su
evolucién a este comportamiento) asi como en aquellas especies de vida corta.






Sumario y Conclusiones

El objetivo principal de la presente tesis ha sido la modelizacién de la colonialidad en
aves como resultante de la presion selectiva de la predacion. Para ello, hemos expuesto
primero el modelo del juego de la minoria, técnica que luego hemos utilizado para dicho
objetivo. Los capitulos 2, 3y 5 son trabgjos originales, mientras que el capitulo 4 es una
introduccion al comportamiento colonial en aves.

De esta forma, en e capitulo 1 hemos situado el origen del juego de la minoria, como
modelo multi-agente resultante de los primeros trabajos interdisciplinares entre fisicos
y economistas. Esta tendencia se ha visto impulsada desde los afios ochenta, donde,
tras la “moda’ del caos, aparecen los autOmatas celulares y reaparecen los estudios en
sistemas complegjas, empezando a ser considerados como disciplina. La atencion que
dichos sistemas reciben en esos afios no resultaen vano, eiemplo de lo cual eslacreacion
en los Estados Unidos del Santa Fe Institute en 1984. Este centro es una piezaclave en el
impul so que reciben los estudiosinterdisciplinares, dadalainteraccion que en el cual seda
entre bidlogos, fisicos, economistas, matematicos, cientificos de la computacién y otras
disciplinas. El economistaW. Brian Arthur, coninterésen €l estudio de laeconomiacomo
un sistema con multiples equilibrios, asi sobre cual esel camino que llevaacuaquierade
los multiples estados finales, en contraposicion ala vision clasica de un Unico equilibrio
estable, aprovechd la interaccién con John H. Holland, experto en algoritmos genéticos,
para idear un sistema basado en agentes de mercado con unos predictores que utilizan
segun su funcionamiento. Este es el origen del problema del bar “El Farol”, un problema
que modeliza el aprendizaje de un conjunto de agentes a través de un mecanismo de
pruebay error. Si los predictores que cada agente tiene resultan demasiado ineficientes,
los agentes generaran otros predictores nuevos gque |os reemplacen. Los mecanismos en
los que se basa, son los [lamados racionalidad limitada y razonamiento inductivo. Este
es uno de los modelos que mas llama la atencion de un grupo de fisicos, liderados por €l
recientemente fallecido Per Bak.

Asi, en 1997 Damien Challet y Yi-Cheng Zhang proponen € “Minority Game”, que alo
largo de esta tesis hemos denominado juego de la minoria, que utiliza estos dos mecanis-
mos en los que se basa el problema del bar “El Farol” para realizar una definicion mas
clarade predictores. Este esel modelo que hemosintroducidoy analizado en el capitulo 2,
donde hemosintroducido €l juego de laminoria, donde un conjunto de N agentes con me-
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moriamy s estrategias para su uso (el equivalente a los predictores de W. Brian Arthur)
utilizan una informacion comun a todos los N agentes para tomar una decision en cada
paso de tiempo. De estaforma, lavariable del sistema que describe laeficienciaglobal de
los agentes es la desviacion cuadrética media o del nUmero de agentes que toman una de
las dos posibles decisiones, si consideramos que el sistema es mas €ficiente cuantos mas
agentes estan en laminoria. Las fases del sistema se describen seguin la relacion niUmero
de agentes N y el pardmetro de orden que describe €l sistemap = 2™/N. Un estudio
detallado de las distribuciones obtenidas en |a fase smétrica del juego se presenta, en las
que se aprecia claramente el efecto crowd-anticrowd que sucede en dicha fase, asi como
la robustez de dicho efecto. De forma breve, introducimos la interpretacion presentada
en de Cara et al. (1999), paralela a la presentada por Johnson et al. (1999a) de crowdsy
anticrowds. Latransicion de fase del juego de la minoria se han descrito en funcién de
técnicas de vidrios de espin, siendo € trabajo de Heimel y Coolen (2001) el que presenta
mayor detalle, dada que al usar técnicas de funcional generador de Dominicis, permite
describir las propiedades dindmicas del sistema, que en una de sus fases esta fuera de
equilibrio. En dicho capitulo se presentan ademas la resultante del cambio de la funcion
de pago en las distribucionesresultantes, asi como un estudio del juego delamayoria, que
resultano trivial. El juego de la minoria destaca asi como un sistema altamente frustrado
para un amplio rango de valoresde my N, y esta frustracion permanece incluso para el
caso en el que todos intentan jugar a estar en el grupo mayoritario.

El capitulo 3 presenta unavariacion clave para €l juego de laminoria, y que elimina parte
delafrustracion de dicho juego. Lafase frustrada del juego de laminoriase debe alaalta
semejanza entre agentes, es decir, dado que |la cantidad total de estrategiases 22", si N es
relativamente grande y m es mas bien pequefio, para valores pequefios de s, 10s agentes
solaparén con frecuencia en sus decisiones, dado que la informacién que usan para to-
mar decisiones es la misma para todos |os agentes. Asi, en este capitulo, analizamos €
juego de laminoria con informacion individual, de forma que hay mayor diferencia entre
los agentes, y la eficiencia del sistema es mayor en un amplio rango de valoresde N y m.
Ademas, hemos estudiado el caso en el que los agentes utilizan ambas informaciones, que
es més eficiente que e juego de la minoria original, y ademas tiene una rica estructura,
que parece indicar que €l juego de laminoriaoriginal y e definido por €l uso de informa-
cion individual pertenecen a dos clases distintas de universalidad, dado € distinto scaling
gue muestran. Juntos con estos resultados, claves para la aplicacion en comportamiento
animal, presentamos ademés el juego de la minoria en una red (en e caso presentado,
unidimensional), en € que los agentes juegan intentando estar en la minoria de su grupo
local. Destaca de esta versién del modelo los altos porcentajes de agentes que pueden
ganar en promedio, asi como la frustracién intrinseca que aparece de nuevo a estudiar
los patrones espacio-temporales que se forman. Por Ultimo, hemos introducido en este
capitul o unos recientes resultados de un juego de laminoriaen € que un nimero de agen-
tes toman la misma decision cada paso de tiempo, independientemente de lainformacién
gue tienen y de lo bien 0 mal que esto les resulte. Esto parece equivalente a introducir
un campo magnético en el sistema, y la fase més frustrada o mas ineficiente del juego
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gana con una pequefia proporcion de este tipo de agentes. Para comparar, hemos realiza-
do simulaciones en las que los agentes utilizan informacion aleatoria, y que para valores
de p < p. parecen coincider casi exactamente hasta que el sistema esta dominado por
esta fraccion de agentes fijos. Dados los recientes andlisis de Marsili y Challet (2001),
una aproximacion a esta variacion por técnicas de vidrios de espin parece adecuada para
explicar estos resultados.

El capitulo 4 es una introduccion al problema de la coloniaidad en aves, es decir, a

comportamiento que siguen ciertas especies y poblaciones de aves cada época de cria de
anidar en unacolonia, frente aanidar deformaaislada. Este es un problemacomplgo, sin
que hasta ahora se haya encontrado una explicacion evolutiva al proceso. Los métodos
tradicional es se han basado en un analisis econdmico, es decir, en un andlisis delos costes
y beneficios que esta forma de cria tiene. De forma reciente, las hipotesis de la colonia
como centro donde las aves seleccionan comodidades, tales como hébitat o ventajas ala
hora de empargjarse. En este capitulo introducimos entonces los factores considerados
ala hora de realizar un analisis econdmico de costes y beneficios. Una de las hipotesis
mas antiguas es gue la colonialidad se da en lugares donde |a distribucién de recursos es
altamente heterogénea, es decir, son pocos |os lugares buenos para anidar, o donde se dan
recursos alimenticios en el entorno. La falta de lugares disponibles para anidar lleva a
las aves a agregarse y, consecuentemente, a poder obtener las ventgjas de la agregacion.
La colonia como centro de informacion es una hipotesis introducida por Ward y Zahavi

(1973), y a pesar de la atencion recibida, esincapaz por si mismade explicar la coloniali-
dad. Esta hipétesis afirmalas ventajas que las aves obtienen de la agregacion, no siempre
en la colonia, sino a veces en lugares donde |os pgjaros se reunen en un periodo del dia,

através de la informacion que pueden recibir de otros conespecificos sobre areas en las
gue obtener recursos alimenticios. Las objecciones recibidas por esta hipotesis parecen
indicar que en ninglin caso explica por si misma la colonialidad, aunque si parece cierto
que la informacién obtenidad de conespecificos es una ventaja que mejora la competi-
cién por el alimento en el entorno de la colonia. Recientemente, Richner y Heeb (1996)

propusieron la hipétesis de la colonia como centro de reclutamiento. Esta hipétesis se ha
considerado muchas veces como un subconjunto de |a hip6tesis de la colonia como centro
de informacién. La principal diferencia es que la colonia no se reclama como resultante
de la hipdtesisdel centro de reclutamiento, en laque los individuos obtienen beneficios al

forrgjear con otros, y dejan de forrgjear con ellos en caso de dejar de obtener beneficios.
Es decir, la colonia como centro de reclutamiento se basa en la prospeccion en grupo més
gue en lainformacion que se obtiene de estar en grupo. Uno de los factores clésicamente
considerado como principales en la evolucién hacia la colonialidad es la predacion, es
decir, el menor efecto que un individuo tiene si anida en colonia frente a anidar en grupo.

Las formas en que la predacién se ve reducida son varias, y van desde una mayor detec-
cién de los predadores en la colonia, los efectos de acoso y disuasion por parte de los
individuos adultos principalmente, y € clasico factor de dilucion de la predacion, por €

gue los individuos en la colonia tienen un menor riesgo de ser predados. Por contra, ani-

dar en coloniatiene la desventaja de que se produce una mayor atraccion de predadores
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hacialacolonia. El factor predacion es uno de los mas debatidos en laliteratura, y aunque
parece claro que los pgaros se benefician de la agregacion ante los predadores, no se ha
encontrado una correlacion clara entre exposicion a predadores y colonialidad. Factores
anadidos al anidamiento en colonia son unamayor transmision de parasitos y enfermeda-
des, que no se da en anidamientos territoriales (aislados), asi como |os costes energéticos
que conllevalapoliginiao copulaciones extramaritales en la colonia, y laadopcién de po-
[luel os que hembras de la colonia han de hacer de pollos que no son suyos. Por dltimo, se
introducen en este capitul o la hipotesis reciente de la colonialidad como resultante de una
seleccion de habitat y mayor probabilidad de emparejamiento, que se basaen la seleccion
de comodidades que |as aves pueden realizar.

Por ultimo, en € capitulo 5, hemos introducido un modelo paraintentar explicar €l papel
relevante de la predacion en la colonialidad, que tras la introduccion de |as hipotesis ba-
sadas en seleccion de habitat, ha sido despreciado. Para ello, hemos utilizado el modelo
presentado en el capitulo 3 en el que los individuos utilizan su informacion individual en
vez de lainformacion colectiva, ademas de que ahora las estrategias de | os individuos ob-
tienen una puntuacion en funcién de su éxito reproductor, que no depende del resto delos
individuos, sino de la predacion menor que pueden sufrir por parte de ratonesy serpien-
tes, y que resultan en la destruccion de los huevos de la paregja, y en un éxito reproductor
nulo. Nuestras simulaciones indican como la colonialidad puede ser la resultante de la
predacion. Hemos considerado que las agregaciones pueden originarse por un proceso
aleatorio por € cual mésde unapargjaanidaen el mismo sitio. Considerando el efecto de
dilucion como € factor principal que reduce la predacion en la colonia, de formainver-
samente proporcional a tamarfio de la colonia, mostramos como el grado de colonialidad
de la especie aumenta con la presion de predacion, y € proceso de adaptacion por e cual
los individuos deciden entre solitario o colonial fomenta claramente este grado de colo-
nialidad. Ademas, nuestros resultados parecen mostrar claramente como el proceso de
aprendizaje se da més claramente en aves con mayor vida media, o cual esta de acuerdo
con estudios de campo y estudios filogenéticos, y con la posibilidad de que los indivi-
duos adquieran una memoria sobre su experiencia. A pesar de larelevanciabiol6gicaque
nuestros resultados parecen tener alahorade explicar la colonialidad como un proceso de
adaptacion ante la predacion, no podemos por ello dejar de considerar |os otros multiples
factores que actlian en este proceso, asi como que todos estos factores actlian en conjunto,
y es por ello que no es f&cil encontrar uno claro que explique la coloniaidad de manera
aislada

Esperamos con estos resultados haber contribuido a entender €l juego de laminoria, claro
giemplo de sistema complejo, ademés de las mlltiples variaciones con caracteristicas
nada triviales. Con nuestra contribucién en la Unica aplicacion biolégica, para nuestro
conocimiento, del juego de la minoria, esperamos atraer a otros fisicos a este tipo de
aplicaciones a otros campos, que son todo un campo abierto (Guineaet al., 2003).
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