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u n u s u a l  c a s e s  w h e r e  f o o d  r a p i d l y  r e p l e n i s h e s  i t s e l f ) .  

T h e  e x a c t  n a t u r e  o f  a n y  g j ( t )  d e p e n d s  o n  t h e  t y p e  o f  

p a t c h ,  l o c a l  s e a r c h  s t r a t e g i e s ,  d e f e n s i v e  b e h a v i o r  on  

t h e  p a r t  o f  t h e  p r e y ,  a n d  t h e  l i k e .

W i t h i n  t h i s  s c e n a r i o ,  i t  i s  u s e f u l  t o  a s k  h o w ,  i n

p r i n c i p l e ,  a n i m a l s  c a n  f o r a g e  a c r o s s  d i f f e r e n t  p a t c h e s

i n  a n  e f f i c i e n t  m a n n e r .  O n e  a n s w e r  m a y  b e  a p p r o a c h e d  

m o s t  e a s i l y  v i a  s o m e  m a j o r  s i m p l i f y i n g  a s s u m p t i o n s .  

A s s u m e  t h a t ,  i n s t e a d  o f  d i s c r e t e  i t e m s ,  f o o d  c o m e s  i n  

a  m o n o t o n i c a l l y  d e c r e a s i n g  c o n t i n u o u s  f l o w  f r o m

v a r i a b 1 e - r a t e  s p i g o t s ,  o n e  p e r  p a t c h .  T h i s  

i d e a l i z a t i o n  g i v e s  g j ( t ) ,  t h e  f o o d  r a t e ,  a n d  r e l a t e d  

f u n c t i o n s  p a r t i c u l a r l y  s i m p l e  m e a n i n g s .  T h e  o v e r a l l  

h a b i t a t  w i d e  f o o d  r a t e ,  g * ,  a c r o s s  N p a t c h e s  ma y  t h e n  

b e  m o d e l l e d  a s

+ -  5 GjCuj)
3 -   ---------- —  •

■+ A/'V

N o t e  t h a t  g *  i n c l u d e s  t h e  z e r o  r a t e  o b t a i n e d  d u r i n g  

i n t e r p a t c h  t r a v e l .

C h a r n o v  h a s  s h o w n  ( K r e b s ,  R y a n ,  & C h a r n o v ,  1 9 7 4 ;  

C h a r n o v ,  1 9 7 6 )  v i a  c a l c u l u s  t h a t  t h i s  o v e r a l l  r a t e  i s  

m a x i m a l  i f  a n i m a l s  l e a v e  p a t c h  j  a t  t i m e  Uj  s u c h  t h a t  

g j ( U j )  < g * ,  i . e . ,  w h e n  t h e  l o c a l  f o o d  r a t e  i s  l e s s  

t h a n  t h e  o p t i m a l  a v e r a g e  h a b i t a t - w i d e  r a t e .  T h i s  

r e s u l t  h a s  b e e n  l a b e l l e d  t h e  " m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m "  

d u e  t o  i t s  a n a l o g  i n  c l a s s i c a l  e c o n o m i c  t h e o r y .

F u r t h e r  r e s e a r c h  o n  t h e  p a t c h  e x p l o i t a t i o n
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p r o b l e m  ( O a t e n ,  1 9 7 7 ;  G r e e n ,  1 9 8 0 ;  M c N a i r ,  1 9 8 2 ;  

Mc N a m a r a ,  1 9 8 2 )  h a s  e m p l o y e d  s o m e w h a t  m o r e  r e a l i s t i c  

c h a r a c t e r i z a t i o n s  w h e r e i n  f o o d  i t e m s  a r e  a c k n o w l e d g e d  

t o  b e  d i s c r e t e ,  a n d  e n c o u n t e r e d  a c r o s s  t i m e  a c c o r d i n g  

t o  s o m e  s t o c h a s t i c  p r o c e s s .  T h e s e  s i t u a t i o n s  a r e  a 

g o o d  d e a l  m o r e  c o m p l e x  t o  m o d e l  a n d  s o l v e  t h a n  t h e  

a b o v e  s i m p l i f i c a t i o n .  O p t i m a l  s o l u t i o n s  r e q u i r e  

s p e c i f i c a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  f o r m s  o f  i n t e r c a p t u r e  

t i m e s ,  a n d  s i m i l a r  d e t a i l s  o f  p a t c h e s ,  a n d  m a k e  

e x t e n s i v e  u s e  o f  s e q u e n t i a l  s t a t i s t i c a l  d e c i s i o n  

t h e o r y .

T h e  f o r m a l  p r o p e r t i e s  o f  s u c h  s o l u t i o n s  w i l l  n o t  

b e  d e t a i l e d  h e r e .  I t  i s ,  h o w e v e r ,  i m p o r t a n t  t o  n o t e  a 

f e w  g e n e r a l  f e a t u r e s  o f  t h i s  w o r k .  Mc N a m a r a  ( 1 9 8 2 )  h a s  

s h o w n  t h a t  a l l  s t o c h a s t i c  s o l u t i o n s  t o  p a t c h  

e x p l o i t a t i o n  s p e c i f y  t h a t  a n i m a l s  s h o u l d  l e a v e  

a l t e r n a t i v e s  a t  t i m e s  s u c h  t h a t  t h e  d i s c r e t e  

s t o c h a s t i c  v e r s i o n  o f  g j  ( t ) i s  n o  g r e a t e r  t h a n  ( a n d  

o f t e n  c l o s e  t o )  t h e  h a b i t a t - w i d e  o p t i m a l  a v e r a g e  r a t e .  

T h u s ,  d e p e n d i n g  o n  h o w  r a t e  i s  c h a r a c t e r i z e d  ( O a t e n ,  

1 9 7 7 ) ,  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m  a n d  r e l a t e d  

s i m p l i f i c a t i o n s  ma y  b e  u s e f u l  a p p r o x i m a t i o n s  t o  t h e s e ,  

m o r e  t h o r o u g h  a n a l y s e s  i n  ma n y  c i r c u m s t a n c e s .  A w e l l -  

k n o w n  e x c e p t i o n ,  p e r h a p s  t y p i c a l  o f  s o m e  r e a l  

e n v i r o n m e n t s ,  h o l d s  w h e n  t h e r e  a r e  e x a c t l y  z e r o  o r  o n e  

f o o d  i t e m s  p e r  p a t c h  ( O a t e n ,  1 9 7 7 ;  M c N a m a r a ,  1 9 8 2 ) .



A Rate Comparison Model

As m o d e l s  o f  f o r a g i n g  a n i m a l s ,  o p t i m a l  f o r a g i n g  

t h e o r i e s  s u f f e r  f r o m  t w o  d e f i c i e n c i e s .  E v e n  t h e  

d i s c r e t e  s t o c h a s t i c  s o l u t i o n s  t o  p a t c h  e x p l o i t a t i o n  

i n v o l v e  s i m p l i f y i n g  a s s u m p t i o n s  ( e . g . ,  r a n d o m  w i t h i n -  

p a t c h  f o o d  e n c o u n t e r s ;  c f . ,  O a t e n ,  1 9 7 7 )  t h a t  m a k e  

t h e i r  a p p l i c a t i o n  t o  r e a l  h a b i t a t s  t e n u o u s .  I n d e e d ,  

t h e  d i v e r s i t y  a n d  c o m p l e x i t y  o f  r e a l  h a b i t a t s  m a k e  

e v e n  t h e  f o r m u l a t i o n  o f  r e a l i s t i c  m o d e l s  t o  s e r v e  a s  

b a s e s  f o r  o p t i m i z a t i o n  s e e m  a l l  b u t  i m p o s s i b l e  ( Z a c h  & 

S m i t h ,  1 9 8 1 ) .

M o r e o v e r ,  o p t i m a l  r e s u l t s  i n  t h e m s e l v e s  r a r e l y  

p r o v i d e  m u c h  i n s i g h t  i n t o  t h e  w a y s  i n  w h i c h  a n i m a l s  

m i g h t  g o  a b o u t  e x p l o i t i n g  p a t c h e s .  I t  i s  i n d e e d  u s e f u l  

t o  k n o w  t h a t  a n i m a l s  s h o u l d  o p t i m a l l y  l e a v e  p a t c h e s  

w h e n  g j ( t )  < g * .  H o w e v e r ,  t h i s  r e s u l t  d o e s  n o t  e x p l a i n  

how a n i m a l s  c o u l d  a c t u a l l y  d o  t h i s  ( H o u s t o n ,  1 9 8 3 ) .

On t h e  o t h e r  h a n d ,  o p t i m a l  r e s u l t s  d o  p e r f o r m  a  

v a l u a b l e  f u n c t i o n  i n  p o i n t i n g  o u t  o r  c l a r i f y i n g  t h e  

g e n e r a l  n a t u r e  o f  t h e  p r o b l e m s  a n i m a l s  f a c e ,  t h e  

i n f o r m a t i o n  a v a i l a b l e  t o  a n i m a l s ,  a n d  t h e  b a s i c  

c l a s s e s  o f  r u l e s  i n v o l v e d  i n  f o r a g i n g  a t  a l l  

e f f i c i e n t l y .  T h e s e  a r e  i m p o r t a n t  f e a t u r e s  o f  a n y  

a c c o u n t  o f  b e h a v i o r  i n  s u c h  s i t u a t i o n s .

S t r i p p e d  o f  o p t i m a l i t y  r e q u i r e m e n t s ,  f o r a g i n g

10
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a n a l y s e s  s p e c i f y  t h a t  p a t c h  e x p l o i t a t i o n  r e l i e s  o n  

t h r e e  i n t e r d e p e n d e n t  p r o c e s s e s  t h a t  a p p e a r  t o  b e  

i m p o r t a n t  c o m p o n e n t s  o f  e f f i c i e n t  f o r a g i n g .  A g e n e r a l  

" r a t e  c o m p a r i s o n "  m o d e l  e n c o m p a s s i n g  t h e s e  f e a t u r e s  

may b e  c h a r a c t e r i z e d  a s  f o l l o w s  ( F i g u r e  1 ) .

(1)  I m m e d i a t e l y  u p o n  e n t e r i n g  a n  a l t e r n a t i v e  j ,  

a n i m a l s  a s s i g n  a n  a  p r i o r i  v a l u e ,  A j = V j ( 0 ) ,  a s  a n  

e s t i m a t e  o f  t h e  i n i t i a l  a c t u a l  f o o d  r a t e ,  g j (0) -

( 2)  A n i m a l s  h a v e  s o m e  m e a n s  o f  u p d a t i n g  c u r r e n t  

f o o d  r a t e  e s t i m a t e s ,  V j ( t j ) ,  b a s e d  o n  t i m e  s p e n t  i n  

t h e  a l t e r n a t i v e  a n d  t h e  t i m e  c o u r s e  o f  t h e  f o o d  ( i f  

a n y )  e n c o u n t e r e d  t h e r e .

(3)  A n i m a l s  c o m p a r e  V j ( t j )  t o  s o m e  c r i t e r i o n  

v a l u e ,  Vc , l e a v i n g  t h e  a l t e r n a t i v e  w h e n  Vj  ( t )  < Vc . Vc 

i s  b a s e d ,  a t  l e a s t  i n  p a r t ,  o n  t h e  h a b i t a t - w i d e  

a v e r a g e  f o o d  r a t e .

A g a i n ,  o p t i m i z a t i o n  r e s u l t s  p r o v i d e  e x a c t  f o r m s  

f o r  e a c h  o f  t h e s e  c o m p o n e n t s .  H o w e v e r ,  t h e  g o a l  h e r e  

i s  t o  p r o v i d e  a  f r a m e w o r k  f o r  a c c o u n t i n g  f o r  t h e  w a y s  

i n  w h i c h  r e a l  a n i m a l s  c o m e  t o  b e  ( p e r h a p s  n o t  

o p t i m a l l y )  e f f i c i e n t  f o r a g e r s .  T h e  r e s u l t i n g  m o d e l  i s  

e v i d e n t l y  a  v a r i a t i o n  o f  c l a s s i c  d e c i s i o n  m o d e l s  

( e . g . ,  G r e e n  & S w e t s ,  1 9 6 6 ;  M c N a m a r a  & H o u s t o n ,  1 9 8 0 )  

c o mmo n  i n  t h e  a n a l y s i s  o f  a  w i d e  v a r i e t y  o f  b e h a v i o r a l  

p h e n o m e n a ,  i n c l u d i n g  s c h e d u l e  p e r f o r m a n c e  ( e . g . ,  

G i b b o n ,  1 9 7 7 ) .  I t  i s  s o m e w h a t  u n u s u a l  a s  a  d e c i s i o n  

m o d e l  i n  i t s  e x p l i c i t  t e m p o r a l  n a t u r e ,  a n d  i t s  u s e  o f
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a  c r i t e r i o n ,  Vc , t h a t  p a r t i a l l y  r e l i e s  o n  t h e  r e s u l t s  

o f  t h e  b e h a v i o r  i t  c o n t r o l s .

T h e  m o d e l  c a n  a l s o  b e  s e e n  a s  a  v e r s i o n  o f  

m o m e n t a r y  e q u a l i z i n g .  T h e  f i r s t  t w o  f e a t u r e s  c l a i m  

t h a t  r a t e  e s t i m a t i o n  i n c l u d e s  i n i t i a l  e s t i m a t e s ,  A j ,  

f o l l o w e d  b y  a  t i m e - b a s e d  m e a n s  o f  i n t e g r a t i n g  f o o d  

d e l i v e r i e s  i n t o  V j  ( t )  e s t i m a t e s .  T h e  u s e  o f  a  s i n g l e  

c r i t e r i o n ,  Vc , r a t h e r  t h a n  p a i r w i s e  c o m p a r i s o n s  i s  o n e  

n a t u r a l  m e a n s  o f  e x t e n d i n g  e q u a l i z i n g  t o  s i t u a t i o n s  

p o s s i b l y  i n v o l v i n g  m o r e  t h a n  t w o  a l t e r n a t i v e s .



M o d e l s  o f .  JBAt£ E s t i m a t i o n

T i m e - B a s e d  M e t h o d s

O n e  o f  t h e  s i m p l e s t  m e t h o d s  o f  e s t i m a t i n g  l o c a l  

f o o d  r a t e s  i n c o r p o r a t e s  t h e  n o t i o n  t h a t  t h e  l o n g e r  i t  

h a s  b e e n  s i n c e  a  f o o d  e n c o u n t e r ,  t h e  l o w e r  t h e  

a p p a r e n t  f o o d  r a t e .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  a n i m a l s  u s e  

e s t i m a t e s ,  Vj  ( t ) , b a s e d  e n t i r e l y  o n  t h e  t i m e  s i n c e  t h e  

l a s t  f o o d  d e l i v e r y  ( o r  t i m e  s i n c e  e n t r y  i n t o  t h e  

a l t e r n a t i v e  i f  n o  f o o d  i s  e n c o u n t e r e d ) .  I f  

c o r r e s p o n d i n g  s w i t c h i n g  c r i t e r i a ,  Vc , a r e  b a s e d  o n  

a v e r a g e  r a t e s ,  t h e n  Vj  ( t )  f a l l s  b e l o w  Vc  w h e n  t h e  t i m e  

s i n c e  t h e  l a s t  f o o d  e n c o u n t e r  e x c e e d s  t h e  h a b i t a t - w i d e  

a v e r a g e  i n t e r f o o d  t i m e .

I n  t h i s  w a y ,  r a t e  c o m p a r i s o n  c o u l d  b e  p e r f o r m e d  

s o l e l y  t h r o u g h  d e c i s i o n s  b a s e d  o n  t i m e  e s t i m a t e s  ( c f . ,  

G i b b o n ,  1 9 7 7 ) .  T h i s  t i m e - b a s e d  s t r a t e g y  i s  a  t e m p o r a l  

a n a l o g  o f  " l o s e - s h i f t "  ( o r  " w i n - s t a y " )  r u l e s  ( O l t o n ,  

H a n d e l m a n n ,  & W a l k e r ,  1 9 8 1 ) .  V i e w e d  d i f f e r e n t l y ,  i t  

i s  a  t y p e  o f  " p o s i t i v e  r e c e n c y  e f f e c t "  ( M e n l o v e ,  1 9 7 5 ;  

S t a d d o n ,  1 9 8 0 )  o f  f o o d  on  b e h a v i o r .

F o r a g e r s  c o n s i s t e n t l y  u s i n g  s o m e  m a n i f e s t a t i o n  o f  

t h i s  r u l e  w o u l d  e n t e r  a l t e r n a t i v e s  a n d  s t a y  u n t i l  t h e  

t i m e  s i n c e  f o o d  e n c o u n t e r  ( o r  e n t r y )  e x c e e d e d  t h e  

a v e r a g e  i n t e r f o o d  i n t e r v a l .  T h u s ,  o n  a v e r a g e ,  t h e y  

s h o u l d  s t a y  l o n g e r  i n  d e n s e r  a l t e r n a t i v e s ,  w h e r e

13
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i n t e r f o o d  i n t e r v a l s  a r e  o f t e n  s h o r t ,  b u t  a l s o  d i s p l a y  

c o n s t a n t  g i v i n g - u p  t i m e s  ( G U T s ) , i . e . ,  t i m e s  b e t w e e n  

f o o d  ( o r  e n t r y )  a n d  s w i t c h i n g ,  a c r o s s  a l l  a l t e r n a t i v e s  

( K r e b s ,  e t  a l ,  1 9 7 4 ) .

Two  k i n d s  o f  p r e d i c t i o n s  f r o m  s u c h  m o d e l s  h a v e  

b e e n  t e s t e d  e m p i r i c a l l y  i n  s e m i - n a t u r a l i s t i c  

e x p e r i m e n t s .  S i n c e  Vc  v a r i e s  w i t h  h a b i t a t - w i d e  f o o d  

d e n s i t y ,  a v e r a g e  g i v i n g - u p  t i m e s  s h o u l d  b e  c l o s e  t o  

a v e r a g e  i n t e r f o o d  t i m e s ,  a n d  t h u s  s h o r t e r  i n  g e n e r a l l y  

d e n s e ,  a n d  l o n g e r  i n  g e n e r a l l y  s p a r s e  h a b i t a t s .  

S e v e r a l  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  s u p p o r t  t h i s  p r e d i c t i o n  

( e . g . ,  K r e b s ,  e t  a l ,  1 9 7 4 ;  s e e  P y k e ,  e t  a l ,  1 9 7 7 ;  

K r e b s ,  1 9 7 8 ;  C o w i e  & K r e b s ,  1 9 8 0 ;  a n d  K r e b s ,  H o u s t o n ,  

& C h a r n o v ,  1 9 8 1  f o r  r e v i e w s ) .  S e c o n d ,  s i n c e  a v e r a g e  

f o o d  r a t e s  a l s o  f a l l  w h e n  t r a v e l  t i m e  i s  l o n g e r ,  t h i s  

s h o u l d  b e  r e f l e c t e d  i n  Vc , r e s u l t i n g  i n  l o n g e r  a v e r a g e  

GUTs  w i t h  l o n g e r  t r a v e l  r e q u i r e m e n t s .  T h i s  t o o  h a s  

f o u n d  s o m e  s u p p o r t  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  r e a l  f o r a g e r s  

( C o w i e ,  1 9 7 7 ) .

H o w e v e r ,  t h e s e  s t u d i e s  h a v e  n o t  r e a l l y  a d d r e s s e d  

j u s t  how a n i m a l s  e s t i m a t e  f o o d  r a t e s .  O b s e r v e d  t r e n d s  

i n  a v e r a g e  g i v i n g - u p  t i m e s  a r e  c o m p a t i b l e  w i t h  a  l a r g e  

n u m b e r  o f  r a t e  c o m p a r i s o n  s t r a t e g i e s ,  n o t  j u s t  t h i s  

s i m p l e  t i m e - b a s e d  m e t h o d .  I n d i v i d u a l  g i v i n g - u p  t i m e s  

h a v e  n o t  b e e n  s u b j e c t  t o  t h e  d e t a i l e d  a n a l y s i s  

r e q u i r e d  i n  o r d e r  t o  d i f f e r e n t i a t e  v a r i o u s  s t r a t e g i e s .
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A.v.ej: a g in g  Methods

M o r e  c o m p l e x  r a t e  e s t i m a t i o n  r u l e s  h a v e  b e e n  

p r o p o s e d  t h a t  a r e  c o n s i s t e n t  w i t h  c u r r e n t  e m p i r i c a l  

f i n d i n g s .  K i l l e e n  ( 1 9 8 1 ) ,  S t a d d o n  ( 1 9 8 0 ) ,  a n d  H a r l e y  

( 1981 )  h a v e  s u g g e s t e d  t h a t  a n i m a l s  u s e  e x p o n e n t i a l l y  

w e i g h t e d  m o v i n g  a v e r a g e s  o f  f o o d  d e l i v e r i e s  a c r o s s  

t i m e ,  i . e . ,  a  l i n e a r  o p e r a t o r  e s t i m a t i o n  r u l e .  T h i s  

i d e a  h a s  s e v e r a l  a t t r a c t i v e  p r o p e r t i e s ,  b o t h  a s  a  r a t e  

e s t i m a t o r  a n d  a s  a  p l a u s i b l e  p s y c h o l o g i c a l  m e c h a n i s m .

L i n e a r  o p e r a t o r  r u l e s  t a k e  t h e  f o r m

Vj Ct) =  a X (.*■) + ( I -fi') Vj ( t -  o ,
w h e r e  t i m e ,  t ,  i s  n o w t a k e n  a s  a  d i s c r e t e  v a r i a b l e  o f  

a r b i t r a r y  u n i t  l e n g t h ,  f o r  c o n v e n i e n c e .  X ( t )  i s  a 

f u n c t i o n  t a k i n g  h i g h  v a l u e s  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  f o o d  

a n d  l o w  v a l u e s  o t h e r w i s e .  /3 ( 0 < / 3  <1)  i s  a  " m e m o r y "  

p a r a m e t e r ,  c o n t r o l l i n g  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  n e w  

v e r s u s  o l d  i n f o r m a t i o n .  U n d e r  t h i s  r u l e ,  e v e r y  f o o d  

e n c o u n t e r  i n c r e m e n t s  t h e  c u r r e n t  r a t e  e s t i m a t e ,  a n d  

e v e r y  u n i t  o f  t i m e  p a s s e d  w i t h o u t  a  f o o d  e n c o u n t e r  

d e c r e m e n t s  t h e  e s t i m a t e .

T h i s  m o d e l  i s  a c t u a l l y  j u s t  a  r e l a b e l l i n g  o f  

c l a s s i c  l i n e a r  l e a r n i n g  t h e o r y  ( B u s h  & M o s t e l l e r ,  

1 9 5 5 ,  R e s c o r l a  & W a g n e r ,  1 9 7 2 ) .  T h i s  m a y  b e  s e e n  b y  

t h e  a l g e b r a i c  m a n i p u l a t i o n ,

A Vj 0*0 ~ /3 ( x  c * )  -  V j  C O ) .

N o t e  t h a t  V j ( t )  d o e s  n o t  r e f e r ,  h o w e v e r ,  t o
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" c o n d i t i o n i n g " ,  b u t  t o  a n  a n i m a l ' s  e s t i m a t e  o f  f o o d  

r a t e s ,  w h i c h ,  w h e n  c o m p a r e d  t o  a  c r i t e r i o n ,  c o n t r o l s  

s w i t c h i n g  f r o m  o n e  a l t e r n a t i v e  t o  a n o t h e r .

As  a  r a t e  e s t i m a t i o n  t e c h n i q u e ,  t h i s  r u l e  a p p e a r s  

t o  f a r e  w e l l .  E x p l i c i t l y  i n c l u d i n g  t h e  a  p r i o r i  

e s t i m a t e ,  a n d  s o l v i n g  ( K i l l e e n ,  1 9 8 1 ) ,  t h e  r u l e  

b e c o m e s

VjCtO = (i + I  /30-/3)SXCt-5),

w h i c h  p r o d u c e s  e s t i m a t i o n  f u n c t i o n s  l i k e  t h a t  i n  

F i g u r e  1.  A n i m a l s  u s i n g  t h i s  e s t i m a t o r  w o u l d  d i s p l a y  

g i v i n g - u p  t i m e s  w i t h  a b o u t  t h e  s a m e  a v e r a g e  

c h a r a c t e r i s t i c s  a s  f o u n d  w i t h  t h e  s i m p l e  t i m e - b a s e d  

s c h e m e .  T h e  m a i n  b e h a v i o r a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  t w o  

i s  t h a t ,  s i n c e  c l o s e l y  s p a c e d  f o o d  e n c o u n t e r s  a r e  

i n t e g r a t e d  i n t o  h i g h e r  l o c a l  r a t e  e s t i m a t e s ,  g i v i n g - u p  

t i m e s  a f t e r  s e v e r a l  c o n s e c u t i v e  f o o d  e n c o u n t e r s  s h o u l d  

b e  l o n g e r  t h a n  t h o s e  a f t e r  j u s t  a  s i n g l e  f o o d  

e n c o u n t e r .

P u l l i a m  ( 1 9 8 3 )  h a s  i n v e s t i g a t e d  s o m e  p r o p e r t i e s  

o f  t h i s  e s t i m a t o r  a s  p a r t  o f  a  d e c i s i o n  s t r a t e g y  i n  

s i m u l a t e d  e n v i r o n m e n t s .  He f o u n d  t h i s  s t r a t e g y  t o  b e  

r o b u s t l y  e f f i c i e n t ,  i n  t h a t  i t  r e s u l t s  i n  n e a r l y  

o p t i m a l  y i e l d s  a c r o s s  a  v a r i e t y  o f  s i t u a t i o n s .

S e v e r a l  d e c i s i o n  s t r a t e g i e s  i n v o l v i n g  s o m e  f o r m  

o f  l i n e a r  o p e r a t o r  r u l e  m a y  a l s o  b e  c o m p a t i b l e  w i t h  

m o l a r  m a t c h i n g  i n  c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s ,  a s  s h o w n  b y  

S t a d d o n  ( 1 9 8 0 )  a n d  P u l l i a m  ( 1 9 8 3 ;  s e e  a l s o  V a u g h a n ,
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1 9 8 2  a n d  b e l o w ) .  B e c a u s e  o f  t h i s ,  t h e  r u l e  a l s o  

p o t e n t i a l l y  s a t i s f i e s  t h e  m o l a r  r e q u i r e m e n t s  o f  

e q u a l i z i n g  t h e o r i e s .

T h u s ,  w h i l e  t h e  l i n e a r  o p e r a t o r  r u l e  i s  o n l y  o n e  

o f  t h e  m a n y  p o s s i b l e  h e u r i s t i c s  t h a t  a n i m a l s  c o u l d  

e m p l o y  t o  s o l v e  t i m e  a l l o c a t i o n  p r o b l e m s ,  i t  p o s e s s e s  

f e a t u r e s  n o t  f o u n d  i n  m a n y  o t h e r  c a n d i d a t e  m o d e l s :  

p s y c h o l o g i c a l  s i m p l i c i t y ,  s i m i l a r i t y  t o  o t h e r  w e l l -  

s t u d i e d  p s y c h o l o g i c a l  t h e o r i e s ,  a d e q u a c y  a s  p a r t  o f  a n  

e s t i m a t i o n  a n d  d e c i s i o n  s t r a t e g y ,  a n d  p o t e n t i a l  

c o m p a t i b i l i t y  w i t h  m o l a r  s c h e d u l e  p e r f o r m a n c e  d a t a .

As  n o t e d  a b o v e ,  t h e r e  a r e  c u r r e n t l y  n o  d a t a  

c o n c e r n i n g  t h e  r e l a t i v e  e m p i r i c a l  a d e q u a c y  o f  a n y  

p a r t i c u l a r  e s t i m a t i o n  a n d  d e c i s i o n  s t r a t e g y .  W h i l e  

s p e c i f i c  m o d e l s  a r e  d i f f i c u l t  t o  t e s t ,  d i f f e r e n c e s  

a m o n g  c l a s s e s  o f  m o d e l s  h a v e  m o r e  s t r a i g h t f o r w a r d  

e m p i r i c a l  c o n s e q u e n c e s .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  

m o d e l s  c l a i m i n g  t h a t  g i v i n g - u p  t i m e s  a r e  b a s e d  s o l e l y  

o n  t i m e  e s t i m a t e s  f r o m  t h o s e  b a s e d  o n  r a t e  a v e r a g i n g  

m e t h o d s  b y  a n a l y z i n g  h o w  g i v i n g - u p  t i m e s  v a r y  w i t h  

l o c a l  p a t t e r n s  o f  f o o d  e n c o u n t e r s  d u r i n g  s t a y s .  R a t e  

e s t i m a t e s  u n d e r  l i n e a r  o p e r a t o r  a n d  s i m i l a r  r u l e s  l e a d  

t o  l o n g e r  g i v i n g - u p  t i m e s  a f t e r  f o o d  e n c o u n t e r s  t h a n  

a f t e r  e n t r y .  T h i s  d i s t i n c t i o n  f o r m s  p a r t  o f  t h e  f o c u s  

o f  t h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t .



P a t c h e s  a n d  C o n c u r r e n t  Schedules

E v e n  t h o u g h  t h e  r a t e  c o m p a r i s o n  m o d e l  i s  p h r a s e d  

i n  a  f o r m  a p p l i c a b l e  t o  b o t h  f o r a g i n g  a n d  s c h e d u l e  

p e r f o r m a n c e ,  t h e  t w o  s i t u a t i o n s  a p p e a r  d i f f e r e n t  

e n o u g h  t o  w a r r a n t  c l o s e r  i n s p e c t i o n .  T h e r e  a r e  t h r e e  

c l a s s e s  o f  d i f f e r e n c e s  t h a t  ma y  c a u s e  p r o b l e m s  f o r  a n y  

g e n e r a l  t h e o r y  o f  h o w  a n i m a l s  s w i t c h  a m o n g  

a l t e r n a t i v e s .

Travel
T r a v e l  t i m e  b e t w e e n  p a t c h e s  i s  s u p e r f i c i a l l y  

s i m i l a r  t o  t h e  c h a n g e - o v e r  d e l a y  (COD) i n  c o n c u r r e n t  

s c h e d u l e s .  H o w e v e r ,  CODs a r e  n e a r l y  a l w a y s  u n s i g n a l l e d  

a n d  o f  e x p e r i m e n t e r - e n f o r c e d  d u r a t i o n ,  u n l i k e  t r a v e l .  

M e t h o d o l o g i c a l l y ,  CODs a r e  u s u a l l y  t r e a t e d  a s  i n t e g r a l  

p a r t s  o f  m e a s u r e d  t o t a l  t i m e s  s p e n t  o n  a l t e r n a t i v e s ,  

w h e r e a s  a n a l y s e s  o f  f o r a g i n g  u s u a l l y  t r e a t  t h e m  a s  

s e p a r a t e .  B a u m  ( 1 9 8 2 )  h a s  d i s c u s s e d  t h e  s i g n i f i c a n c e  

o f  t h e s e  a n d  o t h e r  d i f f e r e n c e s .  He h a s  f u r t h e r  s h o w n  

i n  a n  e x p e r i m e n t  i n t r o d u c i n g  t r u e  p h y s i c a l  t r a v e l  

b e t w e e n  a l t e r n a t i v e s  i n  c o n e  VI  VI  s c h e d u l e s  t h a t  

a v e r a g e  s t a y  t i m e s  i n c r e a s e d  w i t h  i n c r e a s i n g  t r a v e l  

t i m e s ,  i n  a g r e e m e n t  w i t h  r e s u l t s  f r o m  b e h a v i o r a l  

e c o l o g y .

18
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S c h e d u l e  F u n c t i o n s

M o s t  w o r k  i n  f o r a g i n g  a s s u m e s  t h a t  f o o d  r a t e  

f u n c t i o n s ,  g j ( t ) ,  r e f l e c t  d e p l e t i o n ,  i . e . ,  d e c r e a s e  

e v e n t u a l l y  t o  z e r o .  I n d e e d ,  t h i s  i s  w h y  r a t e  

c o m p a r i s o n  p r o c e s s e s  p r o d u c e  g o o d  r e s u l t s  i n  m o s t  

s i t u a t i o n s .  C o n c u r r e n t  VI  VI  s c h e d u l e s  d o  n o t  s h a r e  

t h i s  d e p l e t i o n  p r o p e r t y .  T h i s  m a y  b e  s e e n  b y  

c o n s i d e r i n g  t h e  m o m e n t a r y  r e i n f o r c e m e n t  p r o b a b i l t y  

f u n c t i o n s  ( H o u s t o n  & M c N a m a r a ,  1 9 8 1 )  o n  c o n s t a n t  

p r o b a b i l i t y  c o n e  V I  V I ,

p r o b a b i l i t i e s  o f  f o o d  d e l i v e r y  ( i . e . ,  t h e  r e c i p r i c o l s  

o f  t h e  me a n  p r o g r a m m e d  i n t e r f o o d  i n t e r v a l s )  o n  t h e  t w o  

s c h e d u l e s ,  a n d  t j  a r e  t i m e s  s i n c e  t h e  e n d  o f  t h e  COD.  

T h i s  f u n c t i o n  d i s p l a y s  a  " s p i k e "  o f  h i g h  f o o d  

p r o b a b i l i t y  o n  e n t r y  t o  t h e  a l t e r n a t i v e  ( i . e . ,  a f t e r  

t h e  COD) ,  f o l l o w e d  b y  a  l o w e r  c o n s t a n t  p r o b a b i l i t y  

t h r o u g h o u t  t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  s t a y  ( D r e y f u s ,  D o r m a n ,  

F e t t e r m a n ,  & S t u b b s ,  1 9 8 2 ) .  T h u s ,  w h i l e  t h e  k i n d s  o f  

r a t e  c o m p a r i s o n  p r o c e s s e s  i n v o l v e d  i n  f o r a g i n g  ma y  b e  

f a i r l y  e f f i c i e n t  i n  c o n e  VI  V I ,  t h e y  c a n n o t  b e  s e e n  a s  

a p p r o x i m a t i o n s  t o  o p t i m a l  s t r a t e g i e s  ( H o u s t o n  & 

M c N a m a r a ) ,  a s  t h e y  c o u l d  b e  a b o v e ,  a n d  c a n n o t  b e  

r e l i e d  o n  t o  c o n s i s t e n t l y  p r o d u c e  n e a r - o p t i m a l  y i e l d s .

( S i m i l a r l y  f o r  P 2 ( t 2 ) ) /  w h e r e  a r e  t h e  i n s t a n t a n e o u s
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I n t e r e s t i n g l y ,  a  c o mmo n  v a r i a t i o n  o f  c o n e  VI  V I ,  

" i n t e r d e p e n d e n t "  c o n e  VI  VI  ( S h i m p ,  1 9 6 6 ;  S t u b b s  & 

P l i s k o f f ,  1 9 6 9 )  d o e s  p o s s e s s  t h e  d e p l e t i o n  p r o p e r t y .  

T h i s  p r o c e d u r e  r e s u l t s  i n  b e h a v i o r  e s s e n t i a l l y  

i d e n t i c a l  ( a t  t h e  m o l a r  l e v e l )  t o  t h a t  f r o m  

c o n v e n t i o n a l  c o n e  VI  VI  ( B a u m ,  1 9 7 9 ) .  I g n o r i n g  COD 

t i m e s  ( w h i c h  o b s c u r e  t h i s  p r o p e r t y ) ,  t h e  c o r r e s p o n d i n g  

p r o b a b i l i t y  f u n c t i o n s  a r e

H e r e ,  a f t e r  t h e  i n i t i a l  s p i k e ,  f o o d  p r o b a b i l i t y  

d r o p s  e x p o n e n t i a l l y  w i t h  t i m e  s p e n t  o n  t h e  

a l t e r n a t i v e .  T h i s  f a c t  d o e s  n o t  i m p l y  t h a t  r a t e  

c o m p a r i s o n  s t r a t e g i e s  a r e  o p t i m a l  h e r e  e i t h e r  

( S t a d d o n ,  H i n s o n ,  & K r a m ,  1 9 8 1 ) ,  b u t  d o e s  s h o w  o n e  wa y  

i n  w h i c h  s c h e d u l e  f u n c t i o n s  c a n  d i s p l a y  s o m e  p a t c h 

l i k e  p r o p e r t i e s .

E x t e r n a l  C u e s

C o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  p r o v i d e  mu c h  m o r e  p o t e n t i a l  

i n f o r m a t i o n  t o  s u b j e c t s  a b o u t  p r e v a i l i n g  f o o d  

d e n s i t i e s  t h a n  i s  p r o b a b l y  a v a i l a b l e  t o  m o s t  f o r a g i n g  

a n i m a l s .  T h i s  i s  d o n e  i n  s e v e r a l  w a y s .  S i n c e  t h e r e  a r e  

u s u a l l y  o n l y  t w o  s c h e d u l e s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  

c o n c u r r e n t  a l t e r n a t i v e s ,  s u b j e c t s  m u s t  s t r i c t l y  

a l t e r n a t e  b e t w e e n  t w o  s c h e d u l e  t y p e s  o f  i n c r e a s i n g

>
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f a m i l i a r i t y .  T h e s e  t w o  a l t e r n a t i v e s  a r e  a l w a y s  

s i g n a l l e d  v i a  v i s u a l  a n d / o r  p o s i t i o n a l  c u e s ,  s o  

s u b j e c t s  h a v e  c o n t i n u o u s  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  n a t u r e  o f  

t h e  c u r r e n t  a n d  a l t e r n a t i v e  s c h e d u l e  t y p e s .  T h u s  

s u b j e c t s  i n  c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  h a v e  a c c e s s  t o  

i n f o r m a t i o n  r e l e v a n t  t o  r a t e  e s t i m a t i o n  t h a t  ma y  n o t  

b e  a v a i l a b l e  t o  a n i m a l s  f o r a g i n g  a c r o s s  m a n y  

u n f a m i l i a r  p a t c h e s  o f  u n s i g n a l l e d  q u a l i t y .

T h e r e  h a s  b e e n ,  h o w e v e r ,  o n e  s t u d y  o f  c o n c u r r e n t  

p e r f o r m a n c e  t h a t  m i n i m i z e d  t h e  p r e s e n c e  o f  e x t e r n a l  

c u e s ,  t h e r e b y  l i m i t i n g  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  s u b j e c t s  

c o u l d  r e l y  o n  s u c h  i n f o r m a t i o n .  S i n c e  t h i s  e x p e r i m e n t  

m o r e  c l o s e l y  f o l l o w s  t h i s  a s p e c t  o f  f o r a g i n g  t h e o r y ,  

i t  m e r i t s  c l o s e r  i n s p e c t i o n  i n  t e r m s  o f  t h e  r a t e  

c o m p a r i s o n  m o d e l .

B o u r l a n d  a n d  M i l l e r  ( 1981 )  e m p l o y e d  a  c h a n g e - o v e r  

k e y  c o n e  VI  VI  p r o c e d u r e  i n  w h i c h  n o  k e y  l i g h t s  o r  

o t h e r  s t i m u l i  e v e r  i n d i c a t e d  w h i c h  o f  t w o  c o n c u r r e n t  

s c h e d u l e s  w e r e  i n  e f f e c t .  T h i s  s o r t  o f  e x p e r i m e n t  c a n  

b e  m o d e l l e d  f a i r l y  e a s i l y .  A s s u m e  a  s i m p l i f i e d  t i m e -  

b a s e d  g i v i n g - u p  m o d e l  i n  w h i c h  a l l  s t a y s  u s e  t h e  s a m e  

g i v i n g - u p  t i m e  c r i t e r i o n ,  t c , f r o m  e i t h e r  e n t r y  o r  t h e  

l a s t  f o o d  p r e s e n t a t i o n .  W h i l e  o v e r l y  s i m p l i s t i c ,  t h i s  

m o d e l  c a n  b e  e x p l i c i t l y  s t a t e d  w i t h  o n l y  o n e  f r e e  

p a r a m e t e r ,  t c , i n  o r d e r  t o  d e m o n s t r a t e  t h e  p r e s e n t  

p o i n t .  M c N a i r  ( 1 9 8 2 )  s h o w s  ( i n  a  d i f f e r e n t  s i t u a t i o n  

h a v i n g  t h e  s a m e  f o r m a l  c h a r a c t e r i s t i c s )  t h a t  t h e
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e x p e c t e d  a v e r a g e  s t a y  t i m e  o n  a l t e r n a t i v e  j  u n d e r  t h i s  

m o d e l  f o r  t h e  B o u r l a n d  a n d  M i l l e r  p a r a d i g m  i s

U n d e r  t h i s  a n d  o t h e r  p u r e  r a t e  c o m p a r i s o n  m o d e l s ,  

s t a y  t i m e s  i n  i n t e r v a l s  w i t h  n o  f o o d  a r e  o f  i d e n t i c a l  

l e n g t h s  o n  t h e  t w o  a l t e r n a t i v e s .  T h e  m o d e l  l e a d s  t o  

g r e a t e r  a v e r a g e  s t a y s  i n  d e n s e r  a l t e r n a t i v e s  s i m p l y  b y  

v i r t u e  o f  t h e i r  i n c l u s i o n  o f  m o r e  f r e q u e n t  f o o d  

d e l i v e r i e s .  A v e r a g e  s t a y  d u r a t i o n s  u n d e r  t h e  m o d e l  a r e  

t h u s  h e a v i l y  d e p e n d e n t  o n  a b s o l u t e  f o o d  r a t e s .

C o m p u t e r  s i m u l a t i o n s  s h o w  t h a t  f o r  p l a u s i b l e  

v a l u e s  o f  t c  a n d  t y p i c a l  s c h e d u l e  r a t i o s ,  

u n d e r m a t c h i n g  e s s e n t i a l l y  a l w a y s  r e s u l t s ,  b u t  t o  

d i f f e r e n t  d e g r e e s  d e p e n d i n g  o n  t h e  a b s o l u t e  s c h e d u l e  

v a l u e s .  S e n s i t i v i t y  e x p o n e n t s  o f  a b o u t  0 . 2 5  r e s u l t  

f r o m  s e t s  o f  f a i r l y  d e n s e  s c h e d u l e s  ( e . g . ,  VI  6 0  VI  

3 0 ) ,  w h i l e  e x p o n e n t s  o f  a b o u t  0 . 0 5  r e s u l t  f r o m  s p a r s e  

o n e s  ( e . g . ,  V I  4 8 0  V I  2 4 0 ) .  B o u r l a n d  a n d  M i l l e r  

i n v e s t i g a t e d  p e r f o r m a n c e  o n  s c h e d u l e s  i n  t h e s e  t w o  

r a n g e s  a n d  f o u n d  e x p o n e n t s  o f  a b o u t  0 . 4 0  f o r  d e n s e ,  

a n d  0 . 1 0  f o r  s p a r s e  s e t s  o f  c o n d i t i o n s .  A b e t t e r  r a t e  

c o m p a r i s o n  m o d e l  w o u l d  p r o b a b l y  m i r r o r  t h e i r  r e s u l t s  

m o r e  a c c u r a t e l y .  F o r  e x a m p l e ,  l i n e a r  o p e r a t o r  r u l e s  

r e s u l t  i n  l o n g e r  G U T s  ( a n d  t h e r e f o r e  s t a y s )  i n  

i n t e r v a l s  c o n t a i n i n g  f o o d ,  l e a d i n g  t o  m o r e  e x t r e m e

w h e r e  'Xj  i s  t h e  VI  s c h e d u l e  p a r a m e t e r .
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s t a y  r a t i o s .

T h i s  d e m o n s t r a t i o n  s h o w s  t h a t  b e h a v i o r  i n  s o m e  

c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  m a y  b e  h i g l y  c o n s i s t e n t  w i t h  

p r e d i c t i o n s  f r o m  s i m p l e  f o r a g i n g  m o d e l s .  M o r e  

i m p o r t a n t ,  i t  s h o w s  t h a t  m o d e l s  i g n o r i n g  t h e  

s i g n a l l i n g  p r o p e r t i e s  o f  c o n v e n t i o n a l  c o n c u r r e n t  

s c h e d u l e s  t e n d  t o  p r e d i c t  g r e a t e r  u n d e r m a t c h i n g  t h a n  

i s  c o m m o n l y  f o u n d .  T h i s  i s s u e  i s  f u r t h e r  e x p l o r e d  i n  

t h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t .



Over view o l Jth£ Experiment

T h i s  e x p e r i m e n t  i n v e s t i g a t e s  p e r f o r m a n c e  o n  

c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  i n  t e r m s  o f  f e a t u r e s  r e l e v a n t  t o  

t h e  p r o p o s e d  r a t e  c o m p a r i s o n  m o d e l .  T h e  e x p e r i m e n t  

i n v o l v e s  m a n y  c o n d i t i o n s ,  g r o u p e d  i n  w a y s  a l l o w i n g  

a n s w e r s  t o  s p e c i f i c  q u e s t i o n s  s u r r o u n d i n g  t h e  g e n e r a l  

i s s u e  o f  w h e t h e r  p i g e o n s  u s e  r a t e  c o m p a r i s o n  p r o c e s s e s  

i n  c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s .

T h e  e x p e r i m e n t  e m p l o y s  t w o  s l i g h t l y  u n u s u a l  

f e a t u r e s .

C o n t i n u o u s  r e s p o n s e s . T h e  c h i e f  d e p e n d e n t  m e a s u r e  

i s  t h e  a m o u n t  o f  t i m e  p i g e o n s  s t a n d  o n  p a n e l s  

a s s o c i a t e d  w i t h  s c h e d u l e s  p r o g r a m m e d  i n  a  t w o -  

a l t e r n a t i v e  c o n c u r r e n t  p a r a d i g m ,  a s  i n  B a u m  a n d  

R a c h l i n  ( 1 9 6 9 ) .  A s i m p l e  c h e c k  w a s  a l s o  p e r f o r m e d  

c o m p a r i n g  t h e s e  r e s u l t s  t o  t h o s e  w h e r e  d i s c r e t e  

k e y p e c k s  a r e  r e q u i r e d .

Exp l i c i t  t r a v e l . P a n e l s  w e r e  p h y s i c a l l y  s e p a r a t e d  

b y  a  s m a l l  p a r t i t i o n ,  r e q u i r i n g  t h e  p i g e o n s  t o  w a l k  

f r o m  o n e  a l t e r n a t i v e  t o  t h e  o t h e r ,  w i t h o u t  a n y  e x t r a  

i m p o s e d  c h a n g e - o v e r  d e l a y ,  a s  i n  Baum ( 1 9 8 2 ) .

T h e  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  m a y  b e  c l a s s i f i e d  

i n t o  t h r e e  g r o u p s .  F o u r  c o n d i t i o n s  e m p l o y e d  c o n e  VI  VI  

s c h e d u l e s  i n  w h i c h  e a c h  a l t e r n a t i v e  p r e s e n t s  t h e  s a m e  

s c h e d u l e  t y p e  ( i . e . ,  e q u a l  s c h e d u l e s ,  l i k e  VI  60  VI

24
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6 0 ) .  U s i n g  e q u a l  s c h e d u l e s  h e l p s  m i n i m i z e  t h e  e f f e c t s  

o f  e x t e r n a l  c u e s ,  s i n c e  s t i m u l i  a s s o c i a t e d  w i t h  b o t h  

a l t e r n a t i v e s  s i g n a l  t h e  s a m e  s c h e d u l e  t y p e .  A s t a n d a r d  

s e r i e s  o f  c o n d i t i o n s  w e r e  a l s o  r u n  u s i n g  p a i r s  o f  VI  

s c h e d u l e s  w i t h  d i f f e r e n t  f o o d  ( r e i n f o r c e m e n t )  r a t e  

r a t i o s .  A d d i t i o n a l l y ,  t w o  c o n d i t i o n s  i n v o l v i n g  

s y n t h e t i c  V l - l i k e  s c h e d u l e s ,  o n e  w i t h  a  c o n s t a n t  f o o d  

r a t e  f u n c t i o n ,  a n d  t h e  o t h e r  o f f e r i n g  o c c a s i o n a l  

c l u s t e r s  o f  f o o d  p r e s e n t a t i o n s ,  w e r e  u s e d  f o r  

c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  r e s u l t s  f r o m  t h e  e q u a l  VI  

c o n d i t i o n s .

T h e  d a t a  f r o m  t h e s e  c o n d i t i o n s  w e r e  a n a l y z e d  i n  

w a y s  t h a t  p r o v i d e  a t  l e a s t  p a r t i a l  e v i d e n c e  f o r  

s e v e r a l  p o i n t s  c o n c e r n i n g  r a t e  c o m p a r i s o n  p r o c e s s e s :

(1)  w h e t h e r  i n d i v d u a l  s t a y  t i m e s  a n d  g i v i n g - u p  t i m e s  

o n  a l t e r n a t i v e s  d i s p l a y  t h e  r e g u l a r i t y  d e m a n d e d  b y  

r a t e  c o m p a r i s o n  m o d e l s ;  (2)  w h e t h e r  g i v i n g - u p  t i m e s  i n  

c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  v a r y  w i t h  a v e r a g e  f o o d  d e n s i t y ;

( 3)  w h e t h e r  t h e r e  i s  a n y  e v i d e n c e  f o r  t i m e - b a s e d  

v e r s u s  r a t e  a v e r a g i n g  m o d e l s  o f  r a t e  e s t i m a t i o n  a n d  

c o m p a r i s o n  r u l e s ;  (4)  w h e t h e r  t h e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  

p a t c h e s  a n d  c o n c u r r e n t  s c h e d u l e s  a f f e c t  r a t e  

c o m p a r i s o n  p r o c e s s e s ;  ( 5)  w h e t h e r  t h e s e  m o l e c u l a r  

p h e n o m e n a  s h e d  l i g h t  o n  m o l a r  a s p e c t s  o f  c o n c u r r e n t  

p e r f o r m a n c e .



CHAPTER I I

THE EXPERIMENT 

M e t h o d

Sub_j.fi.C-t .s.

F o u r  p i g e o n s ,  P 4 8 7 ,  P 4 8 9 ,  P 4 9 0 ,  a n d  P 3 5 5  s e r v e d .  

A l l  h a d  p r e v i o u s l y  s e r v e d  i n  e x p e r i m e n t s  e m p l o y i n g  

s c h e d u l e s  o f  r e i n f o r c e m e n t .  S u b j e c t s  w e r e  r u n  s i x  o r  

s e v e n  s e s s i o n s  p e r  w e e k  a t  8 0 - 1 0 0 %  o f  t h e i r  f r e e -  

f e e d i n g  w e i g h t .

A p p a r a t u s

T h e  e x p e r i m e n t a l  c h a m b e r ,  m e a s u r i n g  4 4  cm w i d e  

a l o n g  t h e  f r o n t  w a l l  b y  3 8  c m d e e p  b y  3 6  c m h i g h ,  w a s  

s e p a r a t e d  i n  h a l f  b y  a  36 cm h i g h  t r a n s l u s c e n t  p l a s t i c  

p a r t i t i o n  e x t e n d i n g  f r o m  t h e  f r o n t  w a l l  21 cm i n t o  t h e  

c h a m b e r .  On e a c h  s i d e  o f  t h e  p a r t i t i o n  w a s  a  p r e s s u r e  

s e n s i t i v e  p a n e l  w h i c h  a c t i v a t e d  w h e n  p i g e o n s  c a m e  

w i t h i n  a b o u t  1 2  c m o f  t h e  f r o n t  w a l l .

To  p r e v e n t  i m p r o p e r  r e c o r d i n g ,  " d e b o u n c i n g "  

c i r c u i t r y  w a s  e m p l o y e d  s u c h  t h a t  a  p a n e l  d i d  n o t  

a c t i v a t e  u n t i l  a  p i g e o n  s t o o d  c o n t i n u o u s l y  o n  t h e  

p a n e l  f o r  a t  l e a s t  0 . 3  s e c ,  a n d  r e m a i n e d  a c t i v a t e d  

u n t i l  t h e  p i g e o n  w a s  c o n t i n u o u s l y  o f f  t h e  p a n e l  f o r  a t
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l e a s t  0 . 3  s e c .  A c t i v a t i o n  o f  a  p a n e l  c a u s e d  t h e  

c o r r e s p o n d i n g  s t a n d a r d  r e s p o n s e  k e y  l i g h t ,  m o u n t e d  o n  

t h e  f r o n t  w a l l  o n  t h a t  s i d e  o f  t h e  c h a m b e r ,  t o  

i l l u m i n a t e .  O n e  f o o d  m a g a z i n e  c o u l d  p r o v i d e  2 . 5 - s e c  

m i x e d  g r a i n  p r e s e n t a t i o n s .  I t  w a s  a c c e s s i b l e  f r o m  

e i t h e r  s i d e  o f  t h e  c h a m b e r  t h r o u g h  a  s m a l l  h o l e  i n  t h e  

p a r t i t i o n .  C o n s t a n t  p r o b a b i l i t y  VI  a n d  o t h e r  s c h e d u l e s  

w e r e  a r r a n g e d  b y  a  c o m p u t e r .

S t a y  t i m e s  w e r e  d e f i n e d  a s  s t a r t i n g  f r o m  t h e  

m o m e n t  o f  r e c o r d e d  p a n e l  a c t i v a t i o n  o n  o n e  s i d e ,  a n d  

l a s t i n g  u n t i l  t h e  m o m e n t  o f  r e c o r d e d  a c t i v a t i o n  on  t h e  

o t h e r  s i d e .  M e a s u r e d  s t a y  t i m e s  t h u s  i n c l u d e d  t r a v e l  

t i m e s ,  t h e  t i m e s  i t  t o o k  f o r  t h e  p i g e o n s  t o  mo v e  f r o m  

o n e  s i d e  o f  t h e  c h a m b e r  t o  t h e  o t h e r .  T r a v e l  t i m e s  

w e r e  o c c a s i o n a l l y  r e c o r d e d  b y  h a n d ,  a n d  w e r e  f o u n d  t o  

r a n g e  f r o m  a b o u t  0 . 8  t o  1 . 8  s e c .  S t a y  t i m e s  d i d  n o t  

i n c l u d e  f o o d  d e l i v e r y  t i m e s .  A l l  t i m e s ,  t r u n c a t e d  t o  

t h e  n e a r e s t  0 . 1 2 5  s e c ,  w e r e  r e c o r d e d  a n d  a n a l y z e d  o n  a  

c o m p u t e r .

Procedure

M o s t  c o n d i t i o n s  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  e m p l o y e d  

c o n s t a n t  p r o b a b i l i t y  i n d e p e n d e n t  c o n c u r r e n t  VI  VI  

s c h e d u l e s .  ( A l l  c o n d i t i o n s ,  a n d  t h e i r  o r d e r s  a r e  

l i s t e d  i n  T a b l e  I . )  T h e s e  w e r e  p r e c e d e d  b y  e x p o s u r e  t o  

1 2  s e s s i o n s  o f  c o n e  V I  3 0  V I  3 0  s c h e d u l e s .  ( A l l  

s c h e d u l e  v a l u e s  a r e  i n d i c a t e d  i n  s e c o n d s . )  E a c h  c o n e
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VI  VI  c o n d i t i o n  w a s  r u n  f o r  s i x  o r  s e v e n  s e s s i o n s ,  

w i t h o u t  r e f e r e n c e  t o  a n y  s t a b i l i t y  c r i t e r i a .  T h r e e  

o t h e r  c o n d i t i o n s  w e r e  r u n :

D i s c r e t e  c o n e  V I  V Ij . I m m e d i a t e l y  f o l l o w i n g  t h e  

c o n e  VI  VI  c o n d i t i o n s ,  t w e l v e  s e s s i o n s  o f  c o n e  VI  30 

VI  30 w e r e  r u n  i n  w h i c h  k e y p e c k s  t o  s t a n d a r d  r e s p o n s e  

k e y s  w e r e  r e q u i r e d  f o r  f o o d  d e l i v e r y .

S i x  m o n t h s  p r i o r  t o  t h e  a b o v e  

c o n d i t i o n s ,  a  s y n t h e t i c  c o n c u r r e n t  s c h e d u l e  w a s  r u n  

f o r  s i x t e e n  s e s s i o n s  w i t h  P 4 8 7 ,  P 4 8 9 ,  a n d  P 4 9 0 .  T h i s  

c o n d i t i o n  i n v o l v e d  t w o  " c l u s t e r e d "  s c h e d u l e s .  

I d e n t i c a l  s c h e d u l e s  w e r e  i n  f o r c e  o n  e a c h  s i d e  o f  t h e  

c h a m b e r .  I n  e a c h ,  a  b a s e l i n e  e x t i n c t i o n  s c h e d u l e  w a s  

i r r e g u l a r l y  i n t e r r u p t e d  ( on  a  VI  1 00  s e c  s c h e d u l e )  b y  

a n  u n s i g n a l l e d  d e n s e  c o m p o n e n t  o f  i r r e g u l a r  d u r a t i o n  

( o n  a  V I  2 0  s e c  s c h e d u l e ) .  T h i s  d e n s e  c o m p o n e n t  

d e l i v e r e d  f o o d  o n  a  VI  10  s e c  s c h e d u l e .  T h e  e f f e c t  o f  

t h i s  s c h e d u l e  w a s  t o  p r o v i d e  a  s i t u a t i o n  i n  w h i c h  

c l u s t e r s  o f  f o o d  d e l i v e r i e s  o c c a s i o n a l l y  a p p e a r e d .

c o n e  VT VT.  F o l l o w i n g  t h e  c l u s t e r e d  s c h e d u l e ,  

P 4 8 7 ,  P 4 8 9 ,  a n d  P 4 9 0  w e r e  e x p o s e d  t o  e i g h t e e n  s e s s i o n s  

o f  a  c o n c u r r e n t  VT 30  VT 30  s c h e d u l e .  T h i s  s c h e d u l e  

d i f f e r e d  f r o m  c o n e  VI  VI  o n l y  i n  t h a t  f o o d  d e l i v e r i e s  

w e r e  n e v e r  " h e l d "  w h i l e  s u b j e c t s  w e r e  a w a y  f r o m  a n  

a l t e r n a t i v e .  T h u s  e a c h  s c h e d u l e  p r e s e n t e d  f o o d  o n  

a v e r a g e  e v e r y  30 s e c  w h e n  t h e  s u b j e c t  w a s  p r e s e n t .



M o l a r  R e s u l t s

F i g u r e  2 d i s p l a y s  t h e  r a t i o s  o f  a v e r a g e  t i m e s  

v e r s u s  t h e  r a t i o s  o f  o b t a i n e d  f o o d  r a t e s  f o r  a l l  c o n e  

VI  VI  c o n d i t i o n s .  T h e  g r o u p  l e a s t - s q u a r e s  d o u b l e -  

l o g a r i t h m i c  s l o p e  ( i . e . ,  s e n s i t i v i t y  e x p o n e n t )  w a s  

0 . 4 5 .  I n d i v i d u a l  f i t s  a r e  l i s t e d  i n  T a b l e  I I  a n d  

i n d i v i d u a l  a v e r a g e  s t a y  t i m e s  c o m p r i s i n g  t i m e  r a t i o s  

a r e  i n  T a b l e  I I I .  ( D u e  t o  a n  a p p a r a t u s  p r o b l e m ,  d a t a  

a r e  n o t  a v a i l a b l e  f o r  P 4 8 9  i n  t h e  V I  3 0  V I  2 4 0  

c o n d i t i o n . )

W h i l e  t h e s e  e x p o n e n t s  a p p e a r  l o w e r  t h a n  u s u a l ,  

t h e y  a r e  a c t u a l l y  q u i t e  c o n s i s t e n t  w i t h  t h o s e  r e p o r t e d  

b y  B a u m  a n d  R a c h l i n  ( 1 9 6 9 )  i n  a  v e r y  s i m i l a r  

e x p e r i m e n t .  T h e y  f o u n d  e x p o n e n t s  a v e r a g i n g  1 . 0 2  o n l y  

w h e n  COD t i m e s  w e r e  s u b t r a c t e d  f r o m  t o t a l  t i m e s  s p e n t  

o n  a l t e r n a t i v e s  i n  f o r m i n g  t i m e  r a t i o s .  When t h e s e  COD 

t i m e s  a r e  i n c l u d e d ,  t h e  e x p o n e n t s  f a l l ,  a v e r a g i n g  0 . 4 7  

( M y e r s  & M y e r s ,  1 9 7 7 ) .  S i n c e  t h e  a n a l o g o u s  t r a v e l  

t i m e s  i n  t h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t  w e r e  n o t  d i r e c t l y  

r e c o r d e d  ( s e e  b e l o w ) ,  n o  s u c h  a d j u s t m e n t  w a s  m a d e  

h e r e .  ( H o w e v e r ,  i t  m a y  b e  n o t e d  t h a t  a s s u m i n g  t r a v e l  

t i m e s  o f  o n e  a n d  t w o  s e c o n d s  r e s u l t  i n  a v e r a g e  

e x p o n e n t s  o f  0 . 6 2  a n d  0 . 7 7 ,  r e s p e c t i v e l y . )

B a u m  a n d  R a c h l i n ' s  ( 1 9 6 9 )  a n d  t h e  p r e s e n t  

e x p e r i m e n t  s h a r e  a n o t h e r  f e a t u r e  t h a t  m a y  h e l p  t o
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e x p l a i n  t h e  r e s u l t i n g  u n d e r m a t c h i n g . B o t h  u s e d  

r e l a t i v e l y  s h o r t  c o n d i t i o n  l e n g t h s  ( s i x  o r  s e v e n  

s e s s i o n s ) ,  a n d  d i d  n o t  e m p l o y  s t a b i l i t y  c r i t e r i a .  

R e s u l t s  d i s c u s s e d  b e l o w  ( F i g u r e  17)  s h o w  t h a t  a t  l e a s t  

s o m e  m e a s u r e s  c o m p r i s i n g  t i m e s  s t a y e d  o n  a l t e r n a t i v e s  

f a i l e d  t o  s h o w  s t a b i l i t y  w i t h i n  c o n d i t i o n s  ( c f . ,  

M c S w e e n e y ,  M e l v i l l e ,  B u c k ,  & W h i p p l e ,  1 9 8 3 ) .



S t a y  Times

T h e  v a s t  a m o u n t  o f  i n d i v i d u a l  s t a y  t i m e  d a t a  

o b t a i n e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  n e c e s s i t a t e s  p r e s e n t a t i o n  

o f  o n l y  a  f r a c t i o n  o f  t h e s e  r a w  r e s u l t s .  M o s t  

i n d i v i d u a l  d a t a  a r e  p r e s e n t e d  o n l y  f o r  o n e  s u b j e c t ,  

P 4 9 0 ,  f o r  c o n s i s t e n c y .

F i g u r e  3 d i s p l a y s  s a m p l e  r e c o r d s  o f  s t a y - b y - s t a y  

b e h a v i o r  f o r  P 4 9 0  f o r  e a c h  o f  t h e  f o u r  e q u a l  VI  

c o n d i t i o n s .  V e r t i c a l  l i n e s  a r e  p r o p o r t i o n a l  t o  s t a y  

t i m e s .  D o w n w a r d  l i n e s  r e p r e s e n t  s t a y s  o n  t h e  l e f t  s i d e  

o f  t h e  c h a m b e r  a n d  u p w a r d  l i n e s  r e p r e s e n t  s t a y s  o n  t h e  

r i g h t .  T h u s  s e q u e n c e s  o f  s t a y s  a r e  d e p i c t e d  a s  l i n e s  

a l t e r n a t i n g  u p  a n d  d o w n .  D a r k  c i r c l e s  r e p r e s e n t  2 . 5 -  

s e c  f o o d  d e l i v e r i e s .  A l l  s a m p l e  r e c o r d s  a r e  f r o m  o n e  

o f  t h e  l a s t  t h r e e  s e s s i o n s  o f  c o n d i t i o n s ,  a n d  i n c l u d e  

b e t w e e n  15% a n d  40% o f  t o t a l  s e s s i o n  l e n g t h s .  R e c o r d s  

s h o w i n g  r e l a t i v e l y  n u m e r o u s  f o o d  d e l i v e r i e s  w e r e  

s e l e c t e d  f o r  p r e s e n t a t i o n .  O t h e r w i s e ,  t h e y  a r e  

t y p i c a l .  F i g u r e  4 d i s p l a y s  s a m p l e  r e c o r d s  f o r  P 4 8 7 ,  

P 4 8 9 ,  a n d  P 3 5 5  f o r  t h e  e q u a l  VI  3 0 ,  VI  6 0 ,  a n d  VI  1 2 0  

c o n d i t i o n s ,  r e s p e c t i v e l y .  F i g u r e  5 d i s p l a y s  s a m p l e  

s t a y  t i m e  r e c o r d s  f o r  P 4 9 0  i n  a l l  u n e q u a l  VI  

c o n d i t i o n s .

F i g u r e  6 d i s p l a y s  s a m p l e  d a i l y  s t a y  t i m e  

h i s t o g r a m s  f o r  P 4 9 0  i n  t h e  e q u a l  VI  c o n d i t i o n s .  T h e
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c o n v e n t i o n a l  ( r i g h t - s i d e - u p )  h i s t o g r a m s  s h o w  s t a y s  o n  

t h e  r i g h t  a n d  t h e  u p s i d e - d o w n  h i s t o g r a m s  s h o w  s t a y s  o n  

t h e  l e f t .

S u b j e c t s  s h o w e d  a  f e w  i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  

( F i g u r e s  3 - 4 ) .  T h e y  d i s p l a y e d  d i f f e r e n t  a m o u n t s  o f  

" b i a s " ,  i . e . ,  g r e a t e r  s t a y  d u r a t i o n s  o n  o n e  s i d e  o f  

t h e  c h a m b e r  t h a n  t h e  o t h e r ,  e v e n  w h e n  b o t h  p r o v i d e d  

e q u a l  f o o d  r a t e s  ( c f . ,  T a b l e  I I ) .  S t a y s  a l s o  d i f f e r e d  

a c r o s s  s u b j e c t s  i n  d e g r e e s  o f  o v e r a l l  v a r i a b l i t y  

w i t h i n  s e s s i o n s .  A d d i t i o n a l l y ,  s u b j e c t s  d i f f e r e d  i n  

t h e  " d y n a m i c  r a n g e s "  o f  s t a y s ,  i . e . ,  v a r i a b i l i t y  

a c r o s s  c o n d i t i o n s .  N e v e r t h e l e s s ,  a l l  d e m o n s t r a t e d  t h e  

s a m e  g e n e r a l  t r e n d s .

One  n o t a b l e  f e a t u r e  o f  t h e  r a w  d a t a  i s  t h a t  s t a y  

t i m e s  a r e  l e s s  v a r i a b l e  t h a n  o n e  m i g h t  e x p e c t  o n  t h e  

b a s i s  o f  p r e v i o u s  s t u d i e s  o f  s w i t c h i n g  i n  c o n c u r r e n t  

s c h e d u l e s .  H e y m a n  ( 1 9 7 9 ) ,  u s i n g  d i s c r e t e  r e s p o n s e  

i n t e r d e p e n d e n t  c o n e  VI  VI  s c h e d u l e s ,  m e a s u r e d  t h e  

n u m b e r  o f  k e y p e c k s  p i g e o n s  m a d e  o n  a l t e r n a t i v e s  

b e t w e e n  e n t r y  a n d  a  s w i t c h .  He  f o u n d  t h a t  t h e  

r e s u l t i n g  d i s t r i b u t i o n s  o f  p e c  k s - b  e  f  o r  e - s  w i  t  c  h e  s  

p r o v i d e d  a c c e p t a b l e  e v i d e n c e  t h a t  s w i t c h i n g  o b e y s  a  

s i m p l e  c o n s t a n t  p r o b a b i l i t y  r a n d o m  p r o c e s s ,  a n d  d i d  

n o t  f i n d  t h e  r e g u l a r i t y  a p p a r e n t  i n  t h e  p r e s e n t  d a t a .  

H o w e v e r ,  H e y m a n  m e a s u r e d  r e s p o n s e s ,  n o t  t i m e s .  H i s  

f i n d i n g s  m a y  n o t  b e  i n  c o n t r a d i c t i o n  t o  t h e  p r e s e n t  

r e s u l t s ,  f o r  s e v e r a l  r e a s o n s .


