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I. INTRODUCCION

Un animal es considerado como parésito cuando obtiene sus requerimientos
nutritivos a expensas de otro organismo, sobre o dentro del cual va a establecerse la
mayor parte de su vida, y al cual va a causar, en algiin grado, un dafio real,
sintetizando todo lo sefialado por Brooks y MacLennan (1993) sobre el concepto de
parasitismo. Sin embargo esta definicién plantea problemas a la hora de aplicarla a
numerosos animales o vegetales que mantienen alguna relacién de dependencia y
asi, tras un intento por buscar aquellos caracteres que pudieran definir sin
ambigiiedades el parasitismo, Cameron (1956), Noble y Noble (1961) y Schmidt y
Roberts (1985) llegaron a la conclusién de que no existen diferencias en la ecologia,
funcién, evolucién o fisiologia que permitan distinguir a los pardsitos de los no
parsitos. Brooks y McLennan (1993) concluyen, de una forma un tanto jocosa, que
la dnica definicién que agrupa a los organismos pardsitos y que no contiene
ambigiiedades es: pardsitos son aquellos organismos estudiados por aquellas

personas que se denominan a si mismos parasitélogos.

El término “parasitismo social” se aplica a aquellos casos en los que los
j6venes de una especie son criados por otra. En insectos sociales ocuerre cuando
una sociedad se desarrolla a expensas de otra perteneciente a una especie diferente.
El “parasitismo social” se aparta de la definicién de pardsito anteriormente sefialada
por el hecho de que no se trata de "un individuo que vive sobre o dentro de otro"
sino de "un conjunto de individuos (sociedad) que vive a expensas de otro conjunto
de individuos o sociedad perteneciendo ambos a especies diferentes”, lo que
representa una acepcién menos restrictiva del concepto de parasitismo (Brooks &
McLennan 1993). Los parésitos sociales cumplen ademds con el requisito de ser
sociedades que viven a expensas de otros individuos o sociedades "a los cuales van
a permanecer unidos durante toda su vida" y "a las cuales les van a causar un dafio
real". Este dafio habitualmente se traduce en la muerte de la reina hospedadora y en

que las obreras hospedadoras van a trabajar en beneficio de la descendencia de la



pardsita y no de la descendencia producida en su hormiguero, o como mucho, van a
compartir la inversién en cuidado y alimento. Por tanto, todas estas caracteristicas
nos permiten considerar al parasitismo social como un caso particular de
parasitismo, con el que mantiene muchos puntos, evolutivos, adaptativos y

ecolégicos, comunes.

1. TIPOS DE PARASITISMO SOCIAL EN INSECTOS

Se puede afirmar que dentro de los insectos sociales no hay dos especies que
compartan exactamente el mismo tipo de parasitismo, por tanto resulta dificil
sistematizar y resumir todas las modalidades conocidas. Una primera aproximacién
seria diferenciar entre sociedades compuestas y sociedades mixtas, cada una de
ellas con diferentes niveles o tipos de parasitismo. Seguiremos basicamente la

clasificacion de Wilson (1971).
Sociedades compuestas

Formadas por aquellas especies que cohabitan, mas como resultado de una
coincidencia espacial que como resultado de interacciones o dependencia entre
ellas. En este caso no se puede hablar propiamente de parasitismo, ya que la tinica
dependencia que puede existir entre las especies que integran estas sociedades suele
ser de tipo espacial. La descendencia es criada independientemente por cada una de

las especies por lo que no se puede hablar estrictamente de parasitismo.

Las diferentes variedades de relaciones que se pueden encontrar en estas

sociedades son:

Plesobiosis: especies diferentes anidan muy cerca una de otra pero no hay, o hay

muy poca, relacién entre ellas.



Cleptobiosis: especies de pequefio tamaifio anidan cerca de otras de gran tamaiio y

se aprovechan de las reservas de alimento de las mayores.

Leptobiosis: especies pequefias anidan en las inmediaciones de otras de mayor

tamatfio y depredan sobre sus larvas.

Parabiosis: dos o més especies usan el mismo habitdculo pero crian sus camadas

separadamente.

Xenobiosis: viven en el mismo nido, moviéndose libremente entre ellas, obteniendo
alimento e incluso solicitando regurgitacién. La camada se cria

independientemente.
Sociedades mixtas

Constituidas por una especie (parasita) dependiente de otra especie
(hospedadora), la cual cria a la descendencia de la pardsita y ademads es la que
proporciona el alimento a la colonia. Por tanto es en estos casos en los que podemos
hablar de parasitismo en sentido estricto. Dentro de este tipo de parasitismo

podemos diferenciar:

Parasitismo temporal: Aparece cuando una especie (la parésita) va a necesitar de
la hospedadora sélo para iniciar la formacién de su hormiguero. Para ello la reina
pardsita invade la colonia del hospedador, la reina hospedadora es matada o
expulsada y la descendencia de la hembra parésita es criada y mantenida por las
obreras de la especie hospedadora. Una vez superada la fase inicial de formacién de
la nueva colonia, el nimero de obreras hospedadoras se va reduciendo hasta su total

desaparicién, pero esta nueva sociedad ya es capaz de funcionar prescindiendo de



las obreras hospedadoras, de la misma manera que lo harfa una especie de vida

libre.

Parasitismo permanente: En este caso la poblacién parédsita depende, de por vida,
de la especie hospedadora. La formacién de la nueva colonia seria similar a la
descrita para el parasitismo temporal, la tnica diferencia estriba en que el
hormiguero resultante se comparte entre la especie parisita y la hospedadora.
Dentro del parasitismo permanente podemos encontrar dos alternativas diferentes:
el inquilinismo y el esclavismo. En el caso del inquilinismo la hembra parésita y la
hospedadora permanencen juntas, cada una de ellas produciendo su propia prole
que es alimentada y cuidada sélo por las obreras de la especie hospedadora. En este
caso puede producirse una pérdida total o casi total de obreras de la especie
pardsita, con lo que la reina parésita produce exclusivamente sexuados y es lo que
se conoce como inquilinismo sin obreras. El esclavismo es exclusivo de los
Formicidos. Se produce la expulsién o la muerte de la hembra huésped, por tanto la
produccién de nuevas obreras hospedadoras estd limitada, pero a diferencia del
parasitismo temporal, éstas son sustituidas o reemplazadas en el hormiguero mixto
por medio de razzias o asaltos a otros hormigueros de la especie hospedadora

organizados por las obreras parésitas.

2. INCIDENCIA DEL PARASITISMO SOCIAL

La vida social aparece en las dos grupos mayoritarios de insectos,
concretamente en los Hemimetdbolos (Isépteros o termitas) y en los Holometédbolos
(Himendpteros: avispas, abejas y hormigas). El parasitismo social, estrictamente
hablando, sélo aparece en los Himendpteros y no en todas las familias (ver figuras 1

y 2.).
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El parasitismo social es un fenémeno conocido en cerca de 200 especies de
Formicidos, de las 8800 descritas (Holldobler & Wilson 1990). Sin embargo se
considera que sélo una pequeiia proporcién de la fauna mundial de parésitos es
conocida, porque las especies pardsitas tienden a ser raras y estar localmente
distribuidas, tanto mds cuanto mayor es su especializacién. Las especies parasitas
que se conocen se distribuyen exclusivamente en las zonas templadas de Norte

América, Europa y Sudamérica.
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Fig. 1. Filogenia de los principales 6rdenes de insectos. Con una flecha se sefialan en los que hay

vida social (modificado de Brusca & Brusca 1990)

Las sociedades de hormigas son sistemas naturales relativamente abiertos,
puesto que algunas especies de hormigas adoptan 4fidos, coledpteros u homépteros,
de los que obtienen secreciones azucaradas. Otras especies se aprovechan de la
recoleccién de hormigueros vecinos, siguen las pistas de olor depositadas por otras

especies, roban obreras de otros nidos para que les sirvan de esclavas o colocan sus
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Entre los Formicidos se dan los tipos de parasitismo mds variados y
complejos, en cinco subfamilias: Dolichoderinae, Formicinae, Myrmeciinae,
Pseudomyrmecinae y Myrmicinae (Fig.3). La distribucién no es uniforme en estas
subfamilias, ya que son Myrmicinae y Formicinae las que relnen a la mayor parte

de las especies parésitas.

—Vespidae
——Bradynobaenidae

rSphecomyrma

— L—_——‘——Mvrmicinae -
Pseudomyrmecinae -—
E—Myrmeciini -
Nothomyrmeciinae

Formicinae ———

Aneuretinae
Dolichoderinae ~ <#——

Amblyopone
——Paraponera
Ponerinae

Platythyrea

Brownimecia
Adetomyrma

— Apomyrmini

—— Anomalomyrmini

Leptanillini

Leptanilloides
——E'————Cerapachyinae
Ecitoninae
_‘l_:CA_enictinae
: Dorylinae

Fig. 3. Filogenia de la familia Formicidae. Las flechas sefialan aquellas subfamilias en las que

aparece algun tipo de parasitismo social

Las formas consideradas m4s avanzadas (Holldobler & Wilson 1990) del
parasitismo social (dulosis e inquilinismo) estdn casi totalmente limitadas a las

subfamilias Formicinae y Myrmicinae, y estdin mayormente concentradas en ciertos
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géneros como Pheidole, Myrmica, Leptothorax, Tetramorium, Plagiolepis, Lasius y
Formica. En la familia Myrmeciinae han sido descritas dos especies inquilinas
(Myrmecia hirsuta y M. inquilina). El tinico parésito conocido hasta el momento de
la familia Dolichoderinae es el parasito temporal Bothriomyrmex. No se conocen
especies pardsitas de ningin tipo en las familias Ponerinae, Cerapachyinae y

Dorylinae.

3. MODIFICACIONES MORFOLOGICAS Y FISIOLOGICAS

En las especies pardsitas aparecen una serie de caracteres morfolégicos
extendidos y que se suponen una consecuencia de este tipo de vida, por lo que se
puede hablar de un "sindrome del parasitismo" (Wilson 1984). La presencia de
estos caracteres permite incluso aventurar el caricter pardsito de una determinada

especie, aunque no se conozca nada sobre su biologia.

Una de las modificaciones més llamativas es la presencia de unas
mandibulas de tipo falciforme (fig. 4 a,b,c), como ocurre en las especies de
Strongylognathus y de Polyergus. Acompaiiando o no a este tipo de mandibulas es
también frecuente que el clipeo pueda estar ligeramente excavado (fig.4 c,d,e).
Ademsis, en la cabeza también suele aparecer una modificacién en la regién
occipital que presenta una marcada concavidad, muy aparente en algunas especies
del género Strongylognathus (fig.4 c, e) y en el género Rossomyrmex. El peciolo y
el postpeciolo pueden presentar unos procesos espiniformes o laminares en la

regidén ventral.

Otra de las caracteristicas morfol6gicas tipicas de algunos parésitos es la
reduccién en el tamaiio de los sexuados, especialmente de las reinas y los machos.
Esto puede apreciarse bastante bien en algunos géneros como Teleutomyrmex (Fig.
5), Anergates o Plagiolepis, aunque también se ha detectado en especies parésitas
de los géneros Seudomyrmex, Pheidole, Camponotus 'y Cataglyphis.
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Estas alteraciones anatémicas y morfoldgicas no dependen de la filogenia de
las diferentes especies en las que aparece, sino que todas las evidencias apoyan una
relacién estrecha con el tipo de parasitismo que practican. Asi, por ejemplo la
cabeza biconvexa, las mandibulas falciformes y el clipeo escotado aparecen en
pardsitos esclavistas. Otros géneros esclavistas, tales como Chalepoxenus o
Epimyrma no presentan ninguna de estas alteraciones morfolégicas, sin embargo, la
coincidencia de caracteres morfolégicos en dos géneros filogenéticamente muy
separados (Strongylognathus, de la familia Myrmicinae, y Formica, un Formicinae)

hace suponer que representan un caso de convergencia morfoldgica.

Fig. 4. Morfologfa cefdlica asociada al parasitismo en a) Polyergus, b y c)Strongylognathus, d)

Formica y e) Harpagoxenus

Las mandibulas falciformes y el clipeo escotado se supone que han sido
seleccionadas por aumentar la eficacia en el transporte de larvas y pupas resultado
de las razzias. La region occipital excavada se piensa que asegura la articulacién de
la cabeza ante un posible ataque de las especies hospedadoras, favoreciendo la

supervivencia.
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Los procesos laminares o espiniformes son tipicos de la mayor parte de las
especies inquilinas, independientemente de su filogenia, asi por ejemplo aparecen
tanto en las especies pardsitas del género Myrmica, como por ejemplo Myrmica
bibikoffi, como en Chalepoxenus o Epimyrma. Se interpreta que estos procesos
laminares protegen el peciolo y postpeciolo impidiendo que sean puntos facilmente

accesibles a las mandibulas de los hospedadores.

Fig. 5. Hembras de Teleutomyrmex schneideri sobre una reina de la especie hospedadora

Tetramorium caespitum

Por dltimo la reduccién en el tamafio es comin en las especies inquilinas
més extremas, aquellas en las que la casta obrera ha desaparecido. La interpretacién
a este fenémeno tiene varias vertientes, una es que el pequefio tamafio facilita la
sujeccién de la hembra parasita a la reina hospedadora (fig. 5), como ocurre en
Teleutomyrmex, Anergates o Seudomyrmex (Holldobler & Wilson 1990). En otros
casos, como en el género Plagiolepis (P. xene por ejemplo), en el que las hembras
son del tamafio de las obreras hospedadoras o incluso menores (Nonacs & Tobin
1992), pero que en ningin caso viven sobre la reina hospedadora, se supone que el

pequefio tamafio de los sexuados representa una ventaja relacionada con la
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determinacion de las castas ya que el pequefio tamafio permitiria que las larvas
alcanzaran el estado adulto con menor cantidad de alimento del necesario incluso
para que una obrera hospedadora se desarrolle por completo (Bourke & Franks
1991). También el pequefio tamaiio se supone que puede disminuir la capacidad de
las obreras hospedadoras a la hora de diferenciar entre las larvas del hospedador y
las del parésito, asi como a dificultar el reconocimiento de las reinas parésitas por

parte de las obreras hospedadoras (ver en Aron et al. 1999).

4. ECOLOGIA DEL PARASITISMO SOCIAL EN FORMICIDOS

A nivel mundial la distribucién de las especies parasitas es muy discontinua
e irregular. Obviamente puede existir un sesgo producido por el escaso
conocimiento que se tiene atin de la entomofauna de las regiones tropicales, pero de
todas formas, de las alrededor de 200 especies pardsitas que se conocen, la mayor
parte, en nimeros absolutos y relativos, se encuentra en el hemisferio norte
(Holldobler & Wilson 1990). Buschinger (1986) opina que la tasa de parasitismo es
mds elevada cuando la especie hospedadora forma poblaciones densas y
homogéneas, lo que ocurre mas frecuentemente en regiones templadas y sobre todo
en ambientes un poco extremos, mientras que en regiones tropicales la diversidad es
mucho mayor y, por tanto, la localizacién del hospedador por parte del parésito es

un suceso méas imprevisible de lo habitual.

Nonacs & Tobin (1992) sugieren que hay también razones de tipo biolégico
que explican la distribucién irregular y escasa de algunos parésitos. Asf las especies
inquilinistas sin obreras, por tener una menor poblacién y una menor fitness,
presentan una distribucién geogréfica mas restringida, pero al mismo tiempo mds
variada en cuanto a requerimientos ecolégicos. Por el contrario, las especies
inquilinistas con obreras son mds propias de ambientes con una fuerte

estacionalidad.
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Las condiciones ambientales pueden propiciar el parasitismo puesto que los
climas templados o frios pueden facilitar la introduccién en el hormiguero
hospedador de hembras pardsitas (Holldobler & Wilson 1990). Enfriando las
colonias unos 10-15°C es més f4cil que puedan adoptar reinas de su propia especie
(Holldobler & Wilson 1990). Este rango de enfriamiento se da facilmente durante el
verano en las zonas montafiosas, donde las especies parésitas parecen ser mas

abundantes.

No est4 claro, de todas formas, que sea s6lo una cuestién de tipo ambiental,
de abundancia o tamafio de poblaciones de las especies hospedadoras, lo que

explique el tipo de distribucién irregular de los parésitos sociales.

Si analizamos la distribucién de las especies parésitas y la de los taxones en
las que éstas se encuentran vemos que la diferencia en la distribucién geogréfica de
los parésitos no estd relacionada con una diferencia en la distribucién de las
subfamilias en las que se presenta el parasitismo. Concretamente las subfamilias
Formicinae y Myrmicinae tienen una distribucién mundial y cuentan con numerosas
y abundantes especies en los trépicos, sin embargo la mayor parte de sus especies
parésitas se encuentran en el hemisferio norte. Pero si analizamos la distribucién
taxonémica a nivel de género, los resultados son un tanto contradictorios. Asi, en el
caso de los géneros que mayor niimero de especies pardsitas retinen, que son
concretamente Leptothorax, Tetramorium y Formica, su distribucién y por tanto la
de sus pardsitos, es preferentemente Holartica (Holldobler & Wilson 1990). De la
misma manera en el género Pheidole, de distribucién preferentemente tropical, el
mayor nimero de especies parésitas se encuentra en las regiones tropicales (Wilson
1984), por tanto podiamos pensar que es la diversidad y abundancia del hospedador
lo que va a justificar la distribucién del pardsito. Sin embargo en otros géneros
como Camponotus, uno de los géneros con mayor nimero de especies a nivel
mundial, muy diversificado y abundante tanto en medios tropicales, como

templados y con colonias similares en algunos casos a las de Formica, s6lo se
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conoce una especie parasita (C. universitatis) y precisamente del sur de Europa
(Tinaut et al. 1992). Por iltimo, son numerosos los géneros ampliamente
distribuidos o con numerosas especies a nivel mundial, o tropicales, o del
hemisferio norte, como Ponera o Messor, de los que alin no se conoce ninguna
especie pardsita. Por tanto debe existir alguna otra razén, probablemente de tipo
filogenético o evolutivo, que justifique la distribucién mundial de las especies

parésitas, como opinan también Nonacs & Tobin (1992).

A nivel local las poblaciones de los paréasitos estdn muy parcheadas. Este es
un aspecto ain muy poco estudiado, pero en el que hay que tener en cuenta que la
especie pardsita puede tener sus particulares requerimientos ambientales, a lo que
hay que afiadir que la respuesta ante el pardsito no tiene tampoco por qué ser
idéntica para todas las poblaciones del hospedador. Todo lleva a que la distribucién
de los parésitos sea en general muy irregular y dispersa, como se puede ver en el
caso concreto de Teleutomyrmex parésito de Tetramorium (fig.6B), con dos
especies limitadas a las altas montaiias europeas o la de Rossomyrmex, parésito de
Proformica y con una distribucién claramente disjunta y de dificil interpretacién

(fig. 6A).

Fig. 6. Distribucién de A: Rossomyrmex (proformicarum y minuchae) y B: Teleutomyrrmex
(schneideri y kutteri)
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Algunas caracteristicas que parecen predisponer a ciertas especies al
parasitismo son las siguientes (Holldobler & Wilson 1990):
1. Vivir en climas templados o aridos.
2. Ser poliginicos, como resultado de readopcién de nuevas reinas.
3. Ser polidémicos y en alguno de los nidos, que permanezca poblacién sin
hembras
4. Vivir en poblaciones densas.

5. Aprender el olor de la propia especie tras la eclosién de la pupa.

5. ORIGEN Y EVOLUCION DEL PARASITISMO SOCIAL EN
FORMICIDOS

El parasitismo social es un fenémeno que aparece independientemente al
menos en tres familias de himendpteros diferentes y dentro de los Formicidos en 5
subfamilias. En cada una de éstas, el parasitismo social se revela también como un
suceso independiente, con una frecuencia algo més alta de lo que podiamos esperar.

Por ejemplo en la subfamilia Myrmicinae, en la que el nimero de especies
pardsitas es el mds abundante, el parasitismo en sentido estricto aparece en
alrededor de 25 géneros, de un total de 167 (Bolton 1994). En el caso concreto de
los géneros Leptothorax y Tetramorium, los que mds especies pardsitas retnen,
aparecen al menos siete géneros y 22 especies pardsitas. La solucién més
parsimoniosa seria admitir que el parasitismo social ha aparecido, en estos dos
géneros, al menos siete veces diferentes. Si lo ampliamos a toda la familia, el

nimero de veces que ha surgido el parasitismo social seria superior a la treintena.

Resulta muy llamativa, por tanto, la reiterada aparicién de un tipo de vida
tan particular, no existiendo ningiin otro grupo animal en el que la aparicién del
parasitismo haya ocurrido con tanta frecuencia e independientemente. En aves, el
parasitismo de cria se estima que ha aparecido no mds de 6 o 7 veces

independientemente (Aragén et al. 1999).

Las causas que han podido favorecer la aparicién reiterada e independiente

del parasitismo no han sido convincentemente explicadas. En general se considera
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que el periodo més critico en la vida de un hormiguero es el periodo de fundacién y
que debe ser este momento en el que las presiones selectivas tengan una gran
importancia en la evolucién del modo de vida de cada sociedad. Es de suponer que
cualquier cambio que aumente las posibilidades de supervivencia debe ser
facilmente seleccionado y, al fin y al cabo, siempre serd mds facil iniciar una nueva
sociedad a partir de otra sociedad ya bien instituida, lo que en otras palabras
equivaldria a parasitar, temporal o definitivamente, a otra sociedad. Por ello buena
parte de los origenes del parasitismo se supone que se encuentran alrededor de los

procesos ligados con la fundacién de las nuevas sociedades.

Para tener una idea de todos aquellos factores que han podido favorecer la
aparicién del parasitismo vamos a analizarlos bajo tres puntos de vista: biolégico,

filogenético y geogréfico.

Bioldogico. Las caracteristicas biolégicas de las especies precursoras del
parasitismo han intentado ser explicadas mediante las siguientes hipétesis sobre el
origen del parasitismo:

1.- Predacién sobre otras especies
2.- Territorialidad intraespecifica

3.- Poliginia

Las dos primeras hipétesis son casi complementarias. La primera fue
esbozada por Darwin (1859) para tratar de explicar el esclavismo que é] mismo
pudo apreciar en los géneros préximos Polyergus y Formica del grupo sanguinea,
que parasitan a especies del género Formica. Supuso que el primer paso en la
evolucién de ese comportamiento esclavista se produjo a partir de una Formica

ancestral que asaltaba hormigueros coespecificos.

La territorialidad intraespecifica como origen del parasitismo es mantenida
por diferentes autores (Alloway 1980, Holldobler 1976 y Wilson 1971 entre otros) y
su mayor argumento se basa en el comportamiento territorial de Myrmecocystus
mimicus, especie de los desiertos de Norte Ameérica, en la que se ha podido apreciar
que se producen asaltos intraespecificos en los que una colonia dominante invade a
otras menos potentes, matando a todos los adultos y secuestrando las larvas y pupas,
las cuales pasan a convertirse en esclavas del hormiguero dominante tras emerger
de la pupa (Holldobler 1976). Este comportamiento se observa también en otras
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especies tipicamente depredadoras, como por ejemplo algunas de los géneros
Cerapachys y Sphinctomyrmex (Holldobler 1982 y Buschinger et al. 1990) ambas
de la tribu Cerapachyini, las cuales capturan la prole de otras especies y las
almacenan y acumulan en sus hormigueros durantes dias o meses, aunque en este

caso las utilizan exclusivamente como presas.

Ambas hipétesis se basan en que en el asalto a otro hormiguero, por las
razones que sea, se produce un transporte de larvas o pupas, junto con restos de
adultos, todo ello como presas. Algunas larvas o pupas pueden eclosionar y
comportarse, por un proceso de imprinting, como unas obreras m4s, pero en este
caso al servicio de la colonia depredadora, por lo que realmente pasarian a ser
consideradas como esclavas. Estas hip6tesis cuentan con bastante aceptacién ya que
en algunos géneros esclavistas como Polyergus, los resultados de los asaltos
incluyen también restos de las obreras del hormiguero asaltado, por lo que es dificil
discriminar cuindo el asalto tiene como objeto el reaprovisionamiento de nuevas
obreras esclavas (en forma de larvas o pupas) o cuando estas larvas o pupas son un
subproducto de un asalto encaminado a aprovisionar de alimento al hormiguero

parésito.

De todas maneras estas hipétesis explicarian cémo se mantienen los
hormigueros parésitos esclavistas, pero en este sentido, la hipétesis de la poliginia
es la tdnica que proporciona una explicacién para el proceso de fundacién de un

hormiguero a expensas de otro.

La poliginia es una caracteristica muy extendida en los formicidos (Heinze
1993). Bolton (1986) ya consider6 que la poliginia era un tipo de autoparasitismo, y
asi se sigue considerando (Sudd & Franks 1987; Riipell & Heinze 1999), pues se
estima que las hembras nuevas que se incorporan al hormiguero materno practican

en realidad un autoparasitismo intraespecifico.

Si tenemos en cuenta ademds que la poliginia es ventajosa en la fase de
formacién de una nueva sociedad (Bartz & Holldobler 1982), siendo utilizada en
algunos casos s6lo para el inicio de una sociedad, pudiendo ésta pasar a ser
monoginica una vez superada esta primera etapa (Sudd & Franks 1987) y que lleva
muchas veces aparejada la c6pula en el entorno del hormiguero, con lo cual se
facilita el regreso y reincorporacién de la o las nuevas hembras fecundadas al
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hormiguero materno. Si en esta situacién se produce alguna alteracién genética en
alguna de esas nuevas reinas podemos encontrarnos con el inicio de una poblacién
de hormigas, genéticamente diferentes, en un hormiguero ya constituido y, por
tanto, el inicio de una sociedad pardsita. Un argumento de peso a favor de esta
hipétesis lo proporciona el que muchas especies inquilinas viven en colonias
poliginicas y son, a menudo, también poliginicas (Buschinger 1986). Por tanto se
puede considerar que la poliginia es una caracteristica lo suficientemente vélida y
frecuente como para ser considerada uno de los mejores requisitos para la aparicién
del parasitismo y, sobre todo, para explicar la aparicién independiente del

parasitismo en cualquiera de sus tipos.

La frecuencia de la polidomia en los casos de poliginia, es decir, de la
existencia de diferentes hormigueros pertenecientes a la misma sociedad y
relacionados todos entre si, genética y fisicamente, permitiria también explicar el
origen del parasitismo en algunos casos y concretamente del esclavismo, ya que en
estas circunstancias es muy frecuente el transporte de adultos y prole entre unos

hormigueros y otros (Buschinger 1970).

Todo lo dicho anteriormente nos lleva a la conclusién de que existen ciertos
hébitos que han podido favorecer la aparicién del parasitismo en los Formicidos,
tales como: predacién interespecifica, territorialidad intraespecifica y poliginia, a
veces acompaiiada de polidomia. Este conjunto de atributos se ha venido

denominando como caracteristicas preparasiticas.

Filogenético

Como hemos visto el parasitismo social en sentido estricto aparece de forma
independiente. Debemos pensar, por tanto, que debe existir alguna razén que
justifique la ventaja de este tipo de vida y su seleccién, asi como el hecho de que

sélo en grupos muy derivados pueda surgir este tipo de vida.

Uno de los aspectos que mds sobresalen en el parasitismo social es la

estrecha relacién filogenética que existe entre hospedador y parésito, sobre todo si
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lo comparamos con el parasitismo convencional en el que es casi general que el
hospedador y el pardsito pertenezcan a taxones muy separados, habitualmente
incluso a fila diferentes. Sirvan como ejemplos los cestodos o los trematodos
(platelmintos) o los nematodos (seudocelomados) o los maléfagos (artrépodos),
todos ellos parasitos de cordados fundamentalmente. inicamente algunos dcaros y
algunos crustdceos pueden ser parasitos de otros artrépodos (de himendpteros o de
coledpteros) pero en escasos grupos el parasitismo se produce entre especies de la
misma clase, s6lo en algunos crustidceos (cirripedos pardsitos de decdpodos)
podemos encontrar algunos ejemplos. Sin embargo en los pardsitos sociales,
hospedador y pardsito no sélo pertenecen al mismo filum, sino a la misma
subfamilia, tribu o incluso género, con muy escasas excepciones. Este estrecho
parentesco entre hospedador y pardsito s6lo aparece con alguna frecuencia, en el

parasitismo de cria en aves (Davies et al. 1989).

Emery (1909) ya sefial6 la similitud que existe entre hospedador y parisito,
similitud que, por las implicaciones evolutivas y filogenéticas que tiene, sigue
siendo objeto de controversias. El sentido que Emery le dié a este parecido es el de
una proximidad filogenética, puesto que este autor supone una similitud por haber
evolucionado directamente de la especie hospedadora o, al menos, del mismo grupo
de especies y lo que seiiala es que el parasito es mds préximo al hospedador que a
ningiin otro (Buschinger, 1986). Es lo que se conoce hoy dia como la regla de

Emery.

Wilson (1971) entiende la regla de Emery como un parecido morfolégico
entre el hospedador y el pardsito y no necesariamente como una proximidad
filogenética. Baroni-Urbani (1967) también asume que, el que hospedador y
parssito se identifiquen como pertenecientes al mismo género es méis una
consecuencia derivada de una convergencia morfolégica impuesta por la similitud
en la presién selectiva que puede proporcionar un mismo hospedador sobre

poblaciones independientes de prepardsitos, y no una evidencia de un origen
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filogenético comiin de parasito y hospedador. Més adelante comentaremos las
modificaciones morfolégicas y anatémicas que aparecen en los parésitos y que se
consideran derivadas de la vida pardsita y como veremos, no van en el sentido de
una identidad morfolégica con el hospedador. Por ello es que, de momento, no se
acepta la posibilidad de una convergencia morfolégica tan acusada como para

confundir en uno a varios taxones diferentes.

Con argumentos més empiricos podemos encontrar opiniones a favor de la
regla de Emery en diferentes trabajos en los que se construye la filogenia de
diferentes parasitos y hospedadores utilizando caracteres quimicos o genéticos y no
sélo morfolégicos (Heinze 1991; 1995; Baur et al. 1996). Pero también hay
opiniones y resultados contrarios a esta regla. El més relevante puede ser el del
género Rhoptromyrmex, un Tetramoriini que se ha encontrado tanto en hormigueros
de Pheidole (Pheidolini, Myrmicinae) como de Tapinoma (Dolichoderinae) (Bolton
1986). Aunque en ambos casos se cuestiona si representan realmente un caso de

parasitismo estricto (Buschinger 1990).

Ward (1996) también considera discutible la validez de la regla de Emery y
piensa que en general ha sido ampliamente aceptada pero escasamente analizada en
profundidad. Concretamente estudia las relaciones filogenéticas entre una especie
parssita de Pseudomyrmex (P. inquilinus) y sus hospedadores y encuentra que ésta
especie pardsita estd mds préxima a otro grupo de especies que al grupb en el que se
incluye el hospedador. Una situacién similar es sefialada por Agosti (1994) con
respecto a un pardsito inquilinista del género Cataglyphis o los resultados de

Choudhary et al.(1994) sobre véspidos parésitos.

En nuestra opinién estos resultados no van en contra de una aplicacién
general de la regla de Emery, ya que, sin entrar a discutir los conceptos de simpatria
o alopatria argiiidos por los mencionados autores, los resultados que se presentan en

estos articulos sefialan a los hospedadores como pertenecientes a la misma tribu o



incluso al mismo género, lo que en cualquier caso es evidencia de una gran
proximidad filogenética entre hospedador y parésito y si bien estd en contra de una
aplicacién estricta de la regla de Emery, no lo estd de la idea general de que un
parésito social es mds préximo filogenéticamente a su hospedador que a cualquier

otro.

Obviamente una aplicacién estricta de la Regla de Emery no podria
extenderse a aquellos casos en los que varias especies monofiléticas parasitan a
diferentes especies de hospedadores, aunque sean también monofiléticas, como
ocurre en los casos mencionados, pues siempre el mayor parentesco se dard entre
las especies parésitas monofiléticas que entre cada parésito y su hospedador. Esto es
simplemente una consecuencia del proceso de coevolucién parasito-hospedador
conocido en numerosos pardsitos y que no debe interpretarse como un fallo de la
regla de Emery. Poulin (1998) explica claramente que si consideramos un proceso
de especiacién que surge en una determinada poblacién de un hospedador, en la
cual hay un parésito, si ocurre un aislamiento en la poblacién hospedadora, esta
barrera aislard genéticamente también a la poblacién parésita. Todo ello originari,
en un principio, dos poblaciones alopéatridas tanto para el parésito, como para el
hospedador, lo cual podré ser origen de la formacién de dos espcies derivadas para
ambos y asi sucesivamente. Por tanto, cada una de las especies parasitas derivadas
estard genéticamente mds préxima de la parésita ancestral que del hospedador, es
mas, a lo largo de la evolucién ambos grupos de especies es de esperar que se
distancien atin méas genéticamente. Este resultado final, sin embargo, no invalida el
que originariamente el parasito, en el caso de los parésitos sociales, se haya
formado a partir de una subpoblacién del hospedador. Esta congruencia entre la
filogenia del parisito y la del hospedador, es lo que se conoce como la regla de
Fahrenholz (Poulin 1998) y pensamos que es lo que ocurre también en la evolucién

del tandem parésito-hospedador en los insectos sociales.



Sélo el hallazgo de pardsitos y hospedadores pertenecientes a subfamilias
diferentes, o incluso a tribus diferentes, podrian ser objecciones importantes a la
regla de Emery. Por tanto lo que en general parece ocurrir es que los parésitos se
originan en la misma linea filogenética que el hospedador y que la regla de Emery

est4 mas cerca de la realidad de lo que algunos autores objetan.

Geogrifico.

Sobre el origen geografico del parasitismo se barajan dos hipétesis: origen
simpétrico o alopétrico, muy relacionadas ambas con el origen filogenético del
parasitismo y con la filogenia hospedador-parésito. Uno de los problemas que se
plantea en este punto, es que existe realmente algo de confusién en la aplicacién de
ambos conceptos. En general las acepciones de simpatria o alopatria son

exclusivamente de indole geografica (Crozier & Pamilo 1996).

Entre los defensores del origen alopatrico del parasitismo social hay que
mencionar especialmente a Wilson (1971) el cual ve dificil o inexplicable que una
misma especie pueda ser origen de su propio parésito. Intenta resolver esta aparente
paradoja aceptando un proceso de especiacién alopétrico por medio del cual se
separan dos poblaciones que evolucionan independientemente y es soélo
posteriormente, al desaparecer las barreras geogréficas, cuando ambas poblaciones
entran en contacto y una de ellas puede pasar a ser pardsita de la anterior.
Evidentemente esta hipétesis presenta un escollo importante que seria explicar
;c6mo una de esa dos especies se convierte en parésita de la otra? ;por qué tienen
que coincidir ambas poblaciones de nuevo para que aparezca el parasitismo? o
;cémo una especie potencialmente parisita puede llevar una vida libre hasta

coincidir precisamente con la especie filogenéticamente préxima?

El proceso de especiacién simpdtrico sugiere que en una determinada
especie con caracteristicas preparésitas, una poblacién genéticamente diferente de la
original se aisla reproductivamente pero sigue viviendo a costa de la poblacién
ancestral, bien por medio de una reinvasién de su hormiguero (en el caso de las
poliginicas lo que daria lugar al inquilinismo) o por medio de asaltos a hormigueros
de la especie ancestral (en el caso de la especies depredadoras, lo que daria lugar al

esclavismo) (Buschinger 1990).
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El proceso de especiacién simpdtrico seria el mds parsimonioso, explicaria
bastante bien la alta tasa de parentesco filogenético, tipico del parasitismo social y,
salvo excepciones, parece ademds el mis aceptado. Buschinger (1990) apoya el
proceso simpétrico como el mds probable, sobre todo teniendo en cuenta el origen
polifilético del parasitismo social y la mas que razonable necesidad de una situacién
poliginica como origen del parasitismo. Este autor mantiene que, aunque el modelo
de especiacién alopétrico es en general el méis convincente y el mejor documentado,
el proceso de especiacién simpétrico en una sociedad poliginica es también bastante
factible, por cuanto que si varias o numerosas hembras pueden cohabitar en un
mismo hormiguero y si las hembras jévenes pueden ser reclutadas o aceptadas en
un hormiguero ya establecido cada afio, la posibilidad de que un individuo hembra
con alguna alteracién genética puede ser aceptado sin problema por la sociedad
materna, es bastante aceptable.

No es rara la presencia en algunos géneros tales como Leptothorax,
Myrmica o Formica, de hembras de menor tamafio o con algunas anomalias en
comparacién con la hembra estindar de esos hormigueros o especies (Riippel &
Heinze 1999). Incluso se ha podido comprobar en algunos casos (Rosengren &
Pamilo 1983) que algunas hembras de hormigueros poliginicos pueden producir
exclusivamente sexuados, a costa de que otras hembras del mismo hormiguero
produzcan sélo, o mayoritariamente, obreras. La existencia de este tipo de hembras
puede ser ventajosa para un hormiguero en determinadas circunstancias en las que,
por ejemplo, la supervivencia del hormiguero esté en peligro por un déficit
alimenticio o una alteracién del hébitat. En estos casos al menos el desequilibrio en
la produccién de hembras representaria una ventaja y el mecanismo para que esos
genes se conserven. Si a esta desviacién en la proporcién de sexos se le afiade un
aumento en el entrecruzamiento, que puede ser causada por un apareamiento cerca
del nido, frecuente también en la naturaleza (Rosengren & Pamilo 1983; Heinze &
Buschinger 1987) o incluso en el interior del hormiguero de algunas especies
parésitas (Buschinger 1990), la condicién genética de un incipiente parésito estd en

marcha.
Por iltimo Shoemaker & Ross (1996) han demostrado la existencia de

especiacién simpétrida en formicidos y Crozier & Pamilo (1996) desarrollan un

modelo que permite explicar que, en ciertas situaciones, la existencia de sociedades
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poliginicas y monoginicas pueden albergar procesos de especiacién de tipo

simpétrido.

6. ESPECIFICIDAD PARASITO-HOSPEDADOR

La distribucién de las especies parisitas no coincide en toda su extensién
con la de las especies hospedadoras, pero en el caso de los parésitos sociales la

distribucién es ademés muy irregular y dispersa.

Por otra parte, la coincidencia espacial del pardsito con varias especies
hospedadoras no supone que se utilicen a todas ellas por igual, sino que puede
existir una seleccién de la especie hospedadora, como se ha podido comprobar por
ejemplo en el género Chalepoxenus (Buschinger et al. 1988) o en Polyergus (Mori
et al. 1994). En el caso de estas y otras especies que puedan utilizar diferentes
hospedadores y en el caso de que estos posibles hospedadores se encuentren en el
entorno, la composicién definitiva del hormiguero mixto, es decir, qué especie
hospedadora va a ser la que se encuentre dentro del hormiguero parésito, va a
depender de dos factores:

- En primer lugar puede existir una seleccién del hormiguero o de la
especie a parasitar, lo que depende de la especie hospedadora que se encuentre en el
hormiguero mixto en el momento de eclosionar las obreras y nuevas reinas. Se
supone que es una consecuencia del imprinting que provoca la especie hospedadora
que esté presente (Buschinger et al. 1988).

- Pero, en el interior del hormiguero mixto se puede producir también
un control de la especie hospedadora que mayoritariamente o exclusivamente
constituya la poblaci6én del hormiguero. La composicién definitiva del hormiguero
mixto puede estar controlada por la competencia entre las especies esclavas ya que
éstas pueden eliminar, dentro del hormiguero parésito, a las pupas y larvas de la
especie hospedadora menos agresiva, como ocurre por ejemplo en el caso del
género Harpagoxenus (Schumann y Buschinger 1991). El caso contrario, es decir,

cuando hay poca especificidad por parte de la especie parésita y al mismo tiempo
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poca agresividad entre las esclavas, la composicién del hormiguero mixto es

heterospecifica, como ocurre en el caso de Formica sanguinea (Mori et al. 1992).

Todo ello da lugar a la existencia de especies pardsitas muy especificas con
respecto a la especie hospedadora, como por ejemplo en el caso de la mayor parte
de las especies de Strongylognathus que utilizan como hospedador sélo a T.
caespitum, o Plagiolepis xene, parasita exclusivamente de P. pygmaea (Le Masne
1956). Por el contrario hay especies que pueden tener un amplio espectro de
posibles hospedadoras, como ocurre con Chalepoxenus muellerianus que puede
tener como hospedadores a alrededor de 12 especies del género Leptothorax

(Schumann & Buschinger 1995).

En el parasitismo social también puede ocurrir que una especie hospedadora
pueda albergar varias especies o incluso varios géneros parésitos, aunque en ningin
caso de forma simultidnea. Los casos mas llamativos pueden ser los de Tetramorium
caespitum, que puede albergar a varios géneros, especies y tipos diferentes de
parasitismo, por ejemplo: Teleutomyrmex y Anergates (parésitos inquilinistas sin
obreras), y Strongylognathus (esclavista) (Holldobler & Wilson 1990). Otro
ejemplo es el de Leptothorax unifasciatus, el cual puede albergar a dos géneros y
especies diferentes: Chalepoxenus muellerianus y Epimyrma ravouxi (Buschinger
et al. 1988) (ver Wilson 1971 para una relacién bastante completa de parésitos y
hospedadores).

La aceptacién de varios pardsitos por un sélo hospedador puede estar
motivada por muy diferentes razones: duplicidad en el hospedador por parte del
parésito, extincién de algunas especies hospedadoras y por tanto un cambio en el
hospedador por parte del parésito, un proceso doble de especiacién en el parésito y
no en el hospedador, etc. (Poulin 1998).

7. COMPORTAMIENTO DE LAS ESPECIES ESCLAVISTAS



Entre las especies parasitas, 35 pueden considerarse esclavistas con dulosis
(Buschinger et al. 1980), éstas pertenecen a dos subfamilias Myrmicinae (Tribus

Leptothoracini y Tetramorini) y Formicinae (Tribu Formicini).

Las especies esclavistas de la subfamilia Myrmicinae (Tribus Leptothoracini y
Tetramorini) pertenecen a los géneros Leptothorax, Harpagoxenus,

Strongilognathus, Epimyrma (10 especies), y Chalepoxenus.

El género Epimyrma cuenta con diez especies y dentro de las especies de
este género se puede intuir una transicién evolutiva desde esclavistas a inquilinas,
ya que se encuentran especies con obreras (entre 20 y 200 obreras) hasta llegar a las
especies sin obreras que son consideradas las verdaderas inquilinas. En todos los
casos parasita nidos de especies del género Leptothorax. En cuanto a
comportamiento de c6pula ésta puede producirse en vuelo (mating flight), con gran
produccién sincrénica de sexuados, o dentro del nido originario, permaneciendo las
hembras en el nido hasta el invierno o la primavera, lo que origina también
diferentes momentos de fundacién de las nuevas colonias. Tanto las colonias
parisitas como las hospedadoras son monoginicas, excepto uno de los

hospedadoresL. tuberum que es poliginico facultativo.

El género Chalepoxenus cuenta con cuatro especies descritas (Buschinger et
al 1988) que son paréasitas de diferentes especies de Leptothorax, cominmente L.
unifasciatus y L. massiliensis (Buschinger et al 1988). Chalepoxenus se considera
un género esclavista, aunque en dos especies (C. brunneus y C. spinosus faltan las
obreras (Buschinger et al 1988). Las hembras fundadoras invaden los hormigueros a
parasitar y matan o expulsan al exterior a todos los adultos, incluida la hembra,
utilizando el aguijén. Ellas cuidan la prole existente de la que surgen las primeras
esclavas. C. brunneus no expulsa a todas las obreras adultas del nido invadido

considerdndose una via cercana al inquilinismo verdadero.
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Del género Harpagoxenus se conocen cuatro especies. Se trata de un género
esclavista de diferentes especies del género Leptothorax pertenecientes al subgénero
Mychothorax (L. acervorum, L. muscorum, L. gredleri, etc.). La especie elegida
para ser parasitada varia segiin diferentes factores como la densidad de la especie
(Heinze et al 1992, Schumann & Buschinger 1991) o la misma especie que la
existente en el hormiguero materno (Schumann & Buschinger 1991). Las colonias
son monoginicas y la cépula de las hembras virgenes se realiza en las
inmediaciones del hormiguero materno (Buschinger 1983). Durante la invasién del
hormiguero hospedador las hembras recién fecundadas matan a la hembra del

hormiguero parasitado (Schumann & Buschinger 1991).

El género Strongylognathus cuenta con un gran nimero de especies,
alrededor de veinte (Baroni Urbani 1969). Este género es esclavista de diferentes

especies del género Tetramorium..

Las especies esclavistas de la subfamilia Formicinae (Tribu Formicini) son
tres: Formica (subgénero Raptiformica o sanguinea-group segin diferentes
autores), Polyergus y Rossomyrmex. Entre estas especies esclavistas podemos
encontrar diferentes grados de especializacién, asi entre las especies de Formica del
grupo sanguinea la captura de prole esclava es facultativa (Topoff et al 1985b,
Holldobler & Wilson 1990), mientras que en Polyergus y Rossomyrmex
proformicarum las esclavas son imprescindibles para el mantenimiento de la
colonia (Marikovsky 1974, Topoff et al 1985a, Holldobler & Wilson 1990, Le Moli
et al. 1994, Hasegawa & Yamaguchi 1994).

La mayoria de las publicaciones sobre los Formicini parasitos han recogido
datos ecoldgicos y comportamentales de las especies del género Polyergus: P.
rufescens en Europa (Mori et al, 1991; Le Moli et al. 1994), P. lucidus (Talbot 1967,
Kwait & Topoff 1984) y P. breviceps (Topoff et al.1985a y b) en EE.UU. y P.

samurai (Hasegawa & Yamaguchi 1994) en Japén. Cldsicamente se ha considerado
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que los géneros Polyergus y Rossomyrmex son préximos filogenéticamente (Wilson
1971, Buschinger 1990, Holldobler & Wilson 1990, Agosti 1989, 1994), suponiendo

esto un posible origen monofilético del parasitismo en los Formicini.

Son muy pocos los trabajos que se han realizado sobre las especies del
género Rossomyrmex, en parte por su distribucién en dreas a las que, por causas
sociales e histéricas, es dificil el acceso para la mayoria de los mirmecélogos (la
llanura del Caspio en Rusia), y en parte por la dificultad en la localizacién de los
nidos parasitados (Sierra Nevada en Granada, Sureste de Espaiia). Sobre la biologia
de este género Unicamente se conocen los trabajos de Arnoldi (1928, 1932) y

Marikovsky (1974) para R. proformicarum.

El género Polyergus

Polyergus es un género esclavista obligado (Topoff 1990, Mori et al 1991).
No forragean en el exterior, no alimentan a su prole o su reina, y no realizan labores
de limpieza del nido, a cambio estdn altamente especializadas en conseguir obreras
del género Formica, que realizan estas labores por ellas (Wilson 1971, Alloway
1980, Buschinger et al. 1980, Stuart & Alloway 1983, Stuart 1984,), incluso
realizan los cambios de hormiguero (Topoff 1990). Los nidos son grandes (unas
2500 parésitas y mas de 6000 esclavas). Las parésitas realizan periédicamente
asaltos sobre nidos de diferentes especies de Formica. Algunas obreras de
Polyergus (scouts) exploran los alrededores de su nido para localizar un nido
hospedador. Buscan debajo de las piedras y bajo las hojas. Cuando localizan un
nido vuelven de forma directa al nido, donde reclutan mediante feromonas (Talbot
1967) a un grupo de congéneres que realizardn el asalto al nido. En la razzia las
obreras parésitas se orientan utilizando claves visuales y depositan feromonas en el
suelo como ayuda adicional a la hora de la vuelta al nido (Topoff 1990). Una vez
que el grupo de obreras parasitas reclutadas llega al nido hospedador, dispersan a
las hormigas que viven en él provocando un comportamiento de alarma en ellas,

producido por una feromona inductora de pénico. Esta feromona es secretada por
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las propias obreras de Formica, que huyen abandonando su prole, que serd robada
por las obreras de Polyergus sin ninguna resistencia. En cada asalto las obreras de
Polyergus roban unas 600 pupas de Formica, y durante una estacién completa
llegan a robar alrededor de unas 14000 pupas (aproximadamente 23 razzias por

temporada).

El género Rossomyrmex

R. proformicarum es considerada una hormiga tipica de desiertos
(Marikovsky 1974); como sus hospedadoras se han citado especies también tipicas
de desiertos: P. nasuta (Nylander 1856) (Arnoldi 1928, 1932) o P. epinotalis
Kuznetsov-Ugamsky 1927, segin Marikovsky (1974). Pensamos que
probablemente hubo un error en la identificacién de P. nasuta y que en los dos
casos puede tratarse de la misma especie. Marikovsky (1974) vié que esta especie
es parésita obligada y depende de su hospedadora para el aporte de alimento,
realizando en el nido exclusivamente labores de defensa y provisién de nuevas
esclavas. P. epinotalis vive en grandes colonias polidémicas que pueden ocupar a
menudo varias hectdreas de superficie. R. proformicarum habita los alrededores de
las colonias de la hospedadora, situando sus propios nidos muy préximos entre si, y
formando a veces también colonias (Marikovsky 1974). Estos datos contrastan con
los de Arnoldi 1932, segiin el cual los nidos de R. proformicarum estin muy

separados entre si.

El sistema de reclutamiento hacia el nido hospedador de R. proformicarum
fue observado por Arnoldi (1932) y Marikovsky (1974), se trata de transporte de
adultos, en el que una o varias obreras iniciadoras transportan a las otras al
hormiguero. Las obreras transportadas vuelven a su nido a transportar a su vez a
nuevas obreras. Tras esto se produce la invasién del hormiguero y el robo de prole.
Las obreras de Proformica epinotalis no muestran resistencia a las saqueadoras,
sélo las evitan, y no hay perdidas en ningin bando, excepto las obreras repletas.

Huevos, larvas y pupas de la especie hospedadora son transportados hasta el nido de
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R. proformicarum, asi como los restos de las obreras repletas.

Sobre R. minuchae hasta el momento s6lo era conocida una localidad en
Sierra Nevada (Sureste de Espaiia) donde habia sido encontrado un tnico
hormiguero (Tinaut 1981), a pesar de haber estado realizando trabajos constantes
sobre la especie hospedadora (Proformica longiseta) en el niicleo central de Sierra
Nevada y de haber visitado anualmente la localidad tipo. Sélo 9 afios después de su
descripcién (1990) volvié a encontrarse la especie, precisamente en la misma
localidad en que se encontrd por primera vez. El hallazgo de un nuevo hormiguero
nos animd a estudiar sus ritmos de actividad diarios y comenzar asi el estudio de

esta especie, que parecia ser tan escasa.

La especie hospedadora

P. longiseta , la especie hospedadora, es endémica de las altas cumbres de
las montafias del extremo sur-oriental de la Peninsula Ibérica (Sierra Nevada, Sierra
de los Filabres y Sierra de Gédor). Se distribuye entre 1900 y 2800 m de altitud,
tanto en terrenos calizos como siliceos, y prefiere los biotopos més aridos (Tinaut
1979). Se trata de una especie monomdrfica y alométrica, con una subcasta de
repletas (Ferndndez et al. 1994). Los hormigueros, generalmente situados bajo

piedra (Ferndndez et al., 1993), son monodémicos y en su mayoria poliginicos.
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11. OBJETIVOS GENERALES

El objetivo primordial de esta tesis es estudiar la biologia de R. minuchae desde

diversos puntos de vista, asi se intentaran abordar los siguientes aspectos:

L Distribucién geografica de la especie parasita y hospedadora y qué factores
la condicionan

IL. Comunidad de hormigas con las que conviven, patrones de distribucién de
las diferentes especies, ritmos de actividad e interrelaciones existentes entre
ellas.

III.  Ritmos de actividad estacionales y diarios de R. minuchae y de qué factores
dependen.

IV. Tareas que realiza R. minuchae fuera de su hormiguero, estudio de las
razzias (exploracidn, asaltos y robo de prole).

V. Factores que influyen en la seleccién de hormigueros hospedadores.

VI. Relaciones interespecificas de hospedador-parésito. Agresividad

VII. Biologia reproductora de Rossomyrmex minuchae. Localizacién e invasién

de nuevos hormigueros.
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II1. DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

1. Geomorfologia y paisaje

Sierra Nevada pertenece al sector oriental de las cordilleras Béticas,
entre las que se encuentran también la Sierra de los Filabres y la Sierra de
Gédor. Sin embargo es una unidad geogrifica claramente diferenciada con
orientacién Este-Oeste, de unos 90 km de longitud y entre 40-15 km de anchura.
Las sierras Béticas estdn compuestas en su niicleo central por materiales siliceos
(predominantemente micasquistos, acompafiados de cuarcitas, marmoles,
gneises y anfibolitas) a partir de los 2000 m.s.n.m., que se denominan en
conjunto materiales Nevado-Fildbrides. Una orla calizo-dolomitica, denominada
complejo Alpujarride, envuelve por completo a los materiales esquistosos del
complejo Nevado-Fildbride. Estos materiales calizo-dolomiticos originidados en

el Tridsico medio y superior, se disponen, entre los 1500 y 2200 m.s.n.m.

Por tanto en el entorno de los 2000m de altura podemos encontrar dos
sustratos de naturaleza diferente, que van a condicionar la presencia de paisajes

diferentes (Jiménez Olivencia 1991).

Los materiales del complejo Nevado-Fildbride a esta altura condicionan
una morfologia poco abrupta. Dentro de este geosistema se pueden encontrar
dos facies diferentes (Jiménez Olivencia 1991): las grandes extensiones de
derrubios generados por procesos de solifluxién, y las lomas de micasquistos y
cuarcitas de perfil redondeado con pendientes bastante suaves y escarpes
rocosos escasos. La caracteristica general de ambos es la presencia de
superficies muy pedregosas. Las condiciones climéticas y geomérfol6gicas son
suficientes para permitir el desarrollo de un matorral xeréfilo que suele ser muy
denso y que condiciona la generacién de suelos maduros y con un importante
horizonte humifero capaces de canalizar el agua y evitar arroyadas,

principalmente en zonas de poca pendiente.

Sin embargo, las calizo-dolomias del manto Alpujérride ejercen una

verdadera tirania sobre el paisaje, ya que la configuracién morfolégica, el
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comportamiento hidrogréfico, asi como el desarrollo de la vegetacién y de los
suelos se encuentran fuertemente condicionados por la naturaleza de las rocas.
De manera global, se puede decir que en esta banda periférica predomina
netamente la morfogénesis sobre la edafogénesis y que el paisaje debe su
personalidad més a las formas quebradas del relieve que a los tipos de
vegetacién (Jiménez Olivencia 1991). En este paisaje predominan las formas
caéticas y las pendientes escarpadas cuyo valor medio oscila alrededor del 50%.
Los materiales alpujdrrides no responden a la morfologia cérstica propia de las
calizas mds puras, sino que producen relieves residuales sobre las dolomias
dando lugar a pitones, agujas, etc. debido a una mayor resistencia de los
materiales dolomiticos a la disolucién (Jiménez Olivencia 1991). Estos
materiales muy brechificados dan un color blanco tipico al suelo, las rocas se
desmenuzan con enorme facilidad, produciendo arenas que iﬁestabilizan las
vertientes. La dindmica de este geosistema hace prevalecer los procesos
morfogenéticos sobre los que propician la formacién de suelos. La erosién y
disolucién de las rocas es de tipo mecénico, ya que la meteorizacién quimica se
encuentra muy limitada por la falta de agua en el suelo. Las superficies més
desprotegidas por ineficacia de la cubierta vegetal excesivamente pobre, son
muy susceptibles a la erosién eélica, movimientos de reptacién, criocléstia,
termofraccién, etc. (Jiménez Olivencia 1991). En estas condiciones la
edafogénesis queda practicamente impedida, mientras que se favorece
continuamente el proceso de rejuvenecimiento de los suelos, que puede
producirse por decapitacién e incluso por un enterramiento de los suelos ligado

al continuo aporte de material mévil.

2. Clima

Sierra Nevada, debido a su localizacién altitudinal (37 ® N) y su cercania
al mar, participa del clima mediterrdneo (Jimenez Olivencia 1991). Todo el
drea de estudio pertenece al piso bioclimético oromediterrdneo que se da hasta
los 3000 m.s.n.m. en Sierra Nevada (Rivas Martinez 1981). En este piso la
temperatura media anual oscila entre 4 y 8° C, la temperatura médxima del mes
més frio del afio oscila entre 1 y 5° C, y la minima del mismo mes entre -6 y -2

° C. De forma semejante a las temperaturas, el valor y la distribucién en el afio
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de las precipitaciones responden a los caracteres climéticos generales de la
regién. Los meses de verano son secos, concentrdndose las precipitaciones en el
invierno y una parte importante en el otofio y la primavera. Los vientos dbregos
son de direccién N y NW, producto de un régimen ciclénico, disminuyendo la
precipitacién répidamente hacia el este, donde el régimen de lluvias es
eminentemente tormentoso (Pérez Raya et al 1990). Por encima de los 1800 m
de altura la precipitacién es nivosa al menos en un 30% (Molero Mesa et al
1992) llegando a las tres cuartas partes por encima de los 2500 m de cota
(Varios 1988). Hasta los 2200 m de cota el régimen de humedad es netamente
xérico y el de temperatura mésico a frigido. En cuanto al ombroclima se trataria
de un ombrotipo subhimedo con oscilaciones de precipitacién entre 600-1000

mim.

Tabla I. Temperatura y precipitacién medias. Datos obtenidos a partir del andlisis correlacional
Temperatura y precipitacién /altura del mapa de suelos del Proyecto Lucdeme (Varios, 1988)

temperatura Precipitacién
media media
media anual 6,3 948
meses verano 15 53,8
meses invierno 0,5 392,6
enero 0 95,3
febrero 1,2 149
marzo 0,3 394
abril 23 78,6
mayo 7,2 55,2
junio 11,8 49
julio 16,6 | B
agosto 16,3 4,5
septiembre 122 204
octubre 6,8 99
noviembre 3.4 79,2
diciembre 0 148,7

Las estaciones meteorolégicas son muy escasas en Sierra Nevada, ésto
unido a las diferencias entre valles, e incluso entre distintos puntos del mismo
valle, debido a regimenes especificos, dificulta enormemente el estudio del
clima de nuestro 4rea de estudio. Para la caracterizacién mds completa de la

zona de estudio, nos basaremos en el anélisis correlacional realizado para el
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informe del mapa de suelos del Proyecto Lucdeme (Varios, 1988). Los valores
de precipitacién y temperaturas medias, obtenidos a partir de las ecuaciones de

regresion proporcionados en el mapa de suelos vienen reflejados en la Tabla I.

3. Condiciones abiéticas estivales de la zona de estudio

En los cinco afios que ha abarcado nuestro estudio (1993-1998) hemos
obtenido datos referidos a diferentes condiciones abiéticas en la zona de
estudio, principalmente durante el periodo de trabajo intensivo en la zona (junio

a agosto).

3.1 Material y métodos

Durante 1993 se hicieron muestreos quincenales, en los que se obtenian
medidas cada hora (desde las 10:00 a las 20:00 horas) de las siguientes
variables:

Temperatura ambiental a 1m de altura (Ta)

Temperatura a 0,5 cm del suelo (Ts)

Humedad relativa ambiental a 1m de altura (Ha)

Humedad relativa a 0,5 cm del suelo (Hs)

Las medidas se obtuvieron manualmente cada hora con un higrémetro

Rotronic-Hygroscop GT (Rotronic AG Switzerland).

El 9 de julio de 1994 se tomaron datos, durante 24 horas seguidas, de la
fluctuacién de las variables Temperatura ambiental (Ta) y Temperatura a 0,5 cm
sobre el suelo (Ts), Humedad relativa ambiental a 1m de altura (Ha) y Humedad
relativa a 0,5 cm sobre el suelo (Hs), con un termémetro-higrémetro Rotronic-

Hygroscop GT (Rotronic AG Switzerland).

Durante 1995 se tomaron datos de estas cuatro variables diariamente,
desde finales de junio hasta los primeros dias de agosto, cada hora
principalmente entre 12 y 20 horas, en todos los casos con el termémetro-

higrémetro Rotronic-Hygroscop GT (Rotronic AG Switzerland).
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Mediante una U de Mann-Whitney (Sokal & Rohlf 1995) se han
analizado las medidas de tendencia central de los factores abiéticos externos
medidos durante el primer periodo de muestreo de 1995 (22 junio-15 julio) y el

segundo (16 julio-30 julio)

3.2 Resultados y discusion

Durante los dias de verano existe una fluctuacién marcada entre el dia y
la noche (Fig.1), aunque en dias estables durante la noche la temperatura
ambiental y del suelo no bajan de los 15 ° C de media. A partir de las ocho de la
mafiana ambas temperaturas ascienden ddndose los maximos de temperatura a
las 17:00 h. A partir de las 14:00 h la temperatura ambiental queda por debajo
de la temperatura del suelo y alrededor de las 24:00 horas ambas temperaturas

se equiparan cercanas a los 17 °C.
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Fig. 1. fluctuaciones diarias de temperaturas y humedad durante todo el dia.

La humedad ambiental y del suelo también se comportan de forma muy

similar, relacionandose de forma inversa con las fluctuaciones de temperatura.
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Fig. 2. Evoluci6n estacional de las condiciones abioticas medias en la zona de estudio durante el

periodo de muestreo

Durante la noche ascienden presentando el médximo a las 7:00 horas

(30%). A las 17:00 horas presentan el minimo (alrededor del 10%), tras esto se

recuperan paulatinamente, conforme las temperaturas van descendiendo.
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A lo largo del periodo de muestreo (junio-agosto de 1993) (Fig. 2) las
temperaturas medias tomadas quincenalmente van ascendiendo paulatinamente,
hasta finales de julio, fecha a partir de la cual tienden a bajar, aunque algunos
dias pueden ser excepcionales (el 20 de agosto del 93 se registr$ la temperatura
ambiental media més alta de todo el periodo de muestreo de 1993, sin embargo
esto no tuvo efectos paralelos en la temperatura del suelo, debido a que el
dngulo de incidencia de los rayos del sol es menor, y por tanto tienen menor
capacidad calorifica). La humedad relativa es un factor mucho més variable,
sobre todo la humedad ambiental. La tendencia general es a ir disminuyendo,
hasta que al final de la temporada (dltimos dias de agosto) se recuperan

rdpidamente los altos valores ambientales.

Con los datos diarios obtenidos diariamente durante el verano de 1995
podemos diferenciar dos periodos (Fig. 3). El primero, desde el 20 de junio al

14 julio, estd caracterizado por fuertes fluctuaciones en las condiciones

- abidticas, especialmente la humedad relativa ambiental y la humedad del suelo.

En este periodo de tiempo, el tiempo atmosférico inestable es frecuente, y de
esta manera las medias diarias de humedad ambiental y humedad del suelo son
bastante altas (ha media = 33.6; hs=42.3), ddndose importantes fluctuaciones
(rango de ha = 22.7 a 93%, rango de hs = 18.1 a 100%), mientras que la
temperatura ambiental media est4 siempre por encima de los 25°C (Ta media=
21.2°C; SE = 0.9; n = 22), y la temperatura media del suelo por debajo de los
30°C (Ts media= 25.2°C, SE = 0.8; n = 20).

El segundo periodo, desde el 15 al 31 de julio, presenta unas condiciones
abiéticas mas estables. Las medias diarias de humedad ambiental (ha media =
18.1%; SE = 1.0; n = 13) y del suelo (hs media= 15%; SE = 0.7; n = 13)
descienden marcademente por debajo del 25% (rango de ha = 13 a 24%; rango
de hs = 11.5 a 19.7%) mientras que la temperatra media del aire (ta media =
273°C; SE = 0.5; n = 13) y del suelo (ts media = 31.3°C; SE = 0.5; n = 13)

aumentan durante este periodo, estrechando su rango de variacién (rango de ta =
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25.0 a 29.6° C; rango de ts = 28.5 a 34.6° C). Se dan diferencias significativas
entre los dos periodos en medidas de tendencia central con respecto a
temperatura del aire (Mann Whitney U test, p<0.0001), temperatura del suelo
(p<0.0001), humedad del aire (p<0.0001) y humedad del suelo (p<0.0001).
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Fig. 3. Fluctuacién de los factores abidticos estudiados (ta: temperatura ambiente, ts:
temperatura del suelo, ha: humedad ambiental y hs:humedad del suelo) durante 1995

Por tanto, podemos decir que estacionalmente existe una tendencia
durante los meses de verano a ir elevdndose las temperaturas medias y
disminuyendo la humedad relativa media, pasando de un periodo bastante
inestable con fluctuaciones importantes en los factores abidticos, a uno mds
estable y seco, en el que los factores abidticos son mdés estables, apareciendo

exclusivamente fluctuaciones entre el dia y la noche.

4. Vegetacion
En Sierra Nevada, debido a la altitud total que alcanza (3.487 m.s.n.m.)
pueden encontrarse cinco de los seis pisos biocliméticos descritos para la regién

mediterrdanea (Rivas Martinez 1990, Molero Mesa et al 1992). A partir de los
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1900 m, en el piso oromediterrdneo pueden encontrarse dos series de vegetacién

diferentes dependiendo del tipo de sustrato.

Sobre los suelos calizos del complejo Alpujarride, se establece una

vegetacién muy particular que conforma la denominada Serie oromediterrdnea

de la sabina rastrera (Daphno-Pineto sylvestris) (Molero Mesa et al 1992).

Actualmente se extiende de forma exclusiva por las zonas calizas de los
alrededores del Dornajo y Trevenque, donde ain pueden localizarse las
comunidades climicicas que han desaparecido practicamente en el resto de
localidades potenciales de Sierra Nevada. En la zona de estudio no aparecen los
pinares autéctonos, aunque si se encuentra bien representado el estrato arbustivo
formado por sabinas (Juniperus sabina) y enebros rastreros (Juniperus

communis ssp. hemisphaerica)

Sobre suelos frescos aparecen las especies espinoso caducifolias,
acompafiando a sabinas y enebros rastreros, como el agracejo (Berberis
hispanica), majuelo (Crataegus monogyna), rosas y escaramujos (Rosa sicula 'y
R. micracantha, etc.), endrinos (Prunus ramburii), Ononis aragonensis, etc. En
la zona de estudio aparecen algunos ejemplares de las especies anteriormente

descritas, principalmente ligadas a zonas de vaguadas.

Fl matorral serial se sitia sobre suelos menos evolucionados,
representando en ocasiones comunidades edafoxerdfilas permanentes al no
poder desarrollarse los arbustos propios de la serie climicica. Las especies
caracteristicas de estas comunidades, y las més abundantes en nuestra zona de
estudio, son caméfitos espinosos de porte almohadillado: Astragalus
granatensis, Vella spinosa, Hormatophyla spinosa, junto con otras especies que
forman parte del matorral supramediterrineo Erinacea anthyllis, Bupleurum

spinosum, Jurinea humilis, etc.

En suelos siliceos de la misma altura (por encima de los 1900 m), la
vegetacién varfa sustancialmente apareciendo representada la Serie

oromediterrdnea del enebro rastrero (Genisto-Juniperetum nanae), estando
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compuesta principalmente por Juniperus communis ssp. nana, Genista
versicolor, Cytisus oromediterraneus, Arenaria pungens, Erinacea anthyllis,
Hormatophila spinosa, Bupleurum spinosum y en menor medida Juniperus
sabina. Esta vegetacion se caracteriza por su gran capacidad para mantener el
suelo y evitar su erosién, es ademds muy sensible a las modificaciones del
suelo. Predominan las etapas seriales que naturalmente aparecen en los claros
que quedan en el enebral, en los canchales o en aquellas zonas alteradas. Son
comunidades menos densas que dan lugar a un lastonar de Festuca indigesta. En
lugares enriquecidos en bases aparece un tomillar de Arenaria pungens y

Sideritis glaciaris.
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1V. DISTRIBUCION GEOGRAFICA DE Rossomyrmex minuchae

Rossomyrmex minuchae se localizé por primera vez en la zona caliza de
Sierra Nevada a 1900 m.s.n.m., en la zona del Dornajo (Tinaut 1981),
parasitando hormigueros de Proformica longiseta Collingwood 1979. P.
longiseta es endémica de Sierra Nevada y otras montafias del Sureste de Espafia
(Sierra de Gador y Sierra de los Filabres), en las que vive a partir de los 1800 m

de altura.

Rossomyrmex proformicarum, la otra especie perteneciente al género, se
conoce desde 1928 (Arnoldi 1928) y se distribuye por las llanuras del Caspio,
Kazakstan, y los alrededores del Tian Shan, en la estepa rusa. Parasita

hormigueros de Proformica epinotalis.

Por tanto el género Rossomyrmex presenta una distribucién disjunta, que
aparece también en otras especies animales como en el rabilargo entre las aves,
Pseudochazara hippolyte, entre las mariposas, explicable por razones de
conexiones biogeogrificas entre las dos zonas en el periodo seco (5,3-6,5
millones de afios, finales del Mioceno) en que el mar de Tetys se sec6, en que
ciertas especies de preferencias xéricas tuvieron una distribucién més
generalizada, y que en una situacién como la actual, m4s himeda, sus zonas de
distribucién han quedado reducidas, y por tanto, muy separadas, aisldndose
geograficamente. Otra posibilidad es suponer que han aparecido parésitos en las
dos zonas de distribucién actual, y que las presiones selectivas han hecho que

aparezcan caracteristicas externas similares en ambas especies.

En primer lugar nos planteamos conocer cual era la distribucién real de
R. minuchae en el Sureste de Espaiia, asi visitamos las zonas de distribucién
potencial de P. longiseta intentando buscar localidades de la misma altura y/o
vegetacién. Asi fueron muestreadas la Sierra de Gador (Almerfa) de naturaleza
caliza (entre 1550 y 1800 m de altura) y la Sierra de los Filabres (Almeria) de
naturaleza silicea (entre 1950 y 2060 m de altura), zonas en las que se distribuye

P. longiseta. En estos dos puntos de muestreo se intenté observar el mayor
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nimero posible de hormigueros de P. longiseta predominantemente levantando
piedras, para poder constatar si alguno de esos nidos era un hormiguero de R.
minuchae. Cuando los nidos no estaban situados bajo piedra se observaban
durante 15 minutos y despues se cavaban las cdmaras superficiales con la

misma intencion.

También hicimos observaciones en zonas de contacto entre materiales
calizos y siliceos del macizo de Sierra Nevada, situados a una altura similar a la
localidad tipo, como:

1. Collado de las Sabinas.

3. Collado de la Gitana.

En estas zonas, hicimos un recuento del nimero de piedras levantadas en
la parte silicea y caliza con la intencién de homogeneizar el esfuerzo, cuintos
hormigueros encontramos y cuéntos pertenecian a P. longiseta. Como en la
ocasién anterior, una vez encontrados los nidos de Proformica, eran levantadas
las piedras que recubrian las cdmaras superficiales, y si estas no existian,
observados los nidos durante 15 minutos y después excavada la zona de

cdmaras superficiales.

Por otra parte también prospectamos dos parcelas diferentes de la
localidad tipo, denominadas parcela Dornajo (D) y parcela Monte Ahi de Cara
(MAC), situadas a ambos lados de un torrente y aparentemente iguales. Estas
parcelas no sélo fueron muestreadas con los mismos métodos de las localidades
anteriores, sino que durante el verano de 1993 se hizo un seguimiento quincenal
de ellas, haciendo recorridos 3 veces al dia durante el periodo estacional de
actividad de R. minuchae para localizar los hormigueros de esta especie. Con la
intencién de hacer una descripcién lo més detallada posible de la zona de
estudio se hizo un estudio de la cobertura vegetal de ambas parcelas (D y
MAC). En cada una de estas zonas hemos realizado 5 transectos de 10m cada
uno, anotando la longitud en cm ocupada por piedras, roca, suelo desnudo y las
distintas especies vegetales y a partir de estos valores han sido hallados los

porcentajes de cobertura de cada uno de los transectos, asi como los pbrcentajes



de cobertura de las diferentes especies vegetales, siendo estos analizados
estadisticamente mediante el test U de Mann-Whitney (Sokal & Rohlf 1995)
para corroborar la existencia de diferencias significativas en cuanto al
porcentaje de cobertura y a la cobertura proporcional de algunas especies

vegetalas entre las dos zonas.

1. RESULTADOS Y DISCUSION

En las otras zonas de distribucién del hospedador muestreadas (Sierra de
Gédor y de los Filabres) el parésito ha sido encontrado exclusivamente en la
Sierra de Gédor, con lo cual queda ampliada su distribucién en la Peninsula
Ibérica. La Sierra de Géador es de naturaleza caliza y en su zona cacuminal,
donde se ha encontrado R. minuchae, la vegetacién es muy parecida a la de la
localidad tipo. Las temperaturas son més templadas, por lo que se explica que

en el momento del muestreo (mayo de 1993) R. minuchae estuviera activa.

En cuanto al muestreo de las zonas de contacto calizo-siliceo
Rossomyrmex no fué localizada en ninguno de ellos. A nivel general podemos
ver segin la Tabla I que en las zonas siliceas se suelen situar los hormigueros
con mayor frecuencia bajo piedra (60 y 51% de las piedras con nido), aunque la
proporcién de piedras ocupadas por P. longiseta es variable (6,5% en el Collado
de las Sabinas y 23 % en el Collado de la Gitana). En las zonas calizas la
proporcién de piedras utilizadas para situar un nido es menor, aunque bastante
variable, sin embargo en el Collado de las Sabinas, con un porcentaje bajo (12,5
%) de ocupacién de piedras por hormigueros, més de la mitad de éstas estin
ocupadas por P. longiseta, mientras- que en el Collado de la Gitana, con un
porcentaje de ocupacién mayor bajo piedra (35,8 %) sélo el 8% de los nidos

encontrados corresponden a P. longiseta.

En los muestreos realizados en las parcelas contiguas (D y MAC) sélo
fueron encontrados hormigueros de Rossomyrmex en la parcela Dornajo (D), y
en la ladera que se continta con ella hacia el noreste, no encontrandose, a pesar
de su proximidad, ningtin hormiguero en la parcela del Monte Ahi de Cara

(MAC), ni en el muestreo previo (levantando piedras) ni durante el verano de

51



1993, en que fue muestreado la zona para detectar actividad externa de R.
minuchae. Ambas parcelas situadas a la misma altura y con el mismo tipo de
sustrato (calizo-dolomitico), pertenecen al mismo piso bioclimético, aunque a
simple vista detectamos algunas diferencias en la vegetacién, sobre todo en
cuanto a porcentaje de cobertura. Los datos obtenidos del muestreo realizado
sobre la cobertura vegetal (Tabla II) nos confirman que la parcela MAC tiene un
mayor porcentaje de cobertura vegetal (media = 56,5%) mientras que la parcela
del Dornajo tiene un porcentaje de suelo cubierto de vegetacién mucho menor

(media = 36,6%).

Tabla I. Localidades muestreadas en el estudio de la distribucién geogréfica de R. minuchae.

Fecha Localidad piedras nidos nidos nidos
levantadas encontrados  P. longiseta R. minuchae
22-V-95  Gédor 1550m (caliza) 3 0
22-V-95 Gédor 1800m (caliza) 10 1
14-V-95 Filabres (silicea) i 0
28-V-95  C. Sabinas (silicea) 222 130 20 0
28-V-95  C. Sabinas (caliza) 56 7 4 0
30-V-95 C. Gitana (caliza) 271 97 8 0
30-V-95  C. Gitana (silicea) 33 17 4 0

Ambas parcelas (D y MAC) presentan diferencias significativas (p=0,02;
Test U de MannWhitney) en cuanto al porcentaje de cobertura. Esta diferencia
se corresponden también con la ausencia de roca en la parcela MAC, mientras
que en D el porcentaje medio de roca que surge en el suelo es del 25 %. En
cuanto a la vegetacién, podemos comprobar que aunque las especies
predominantes son las mismas en ambas parcelas (Erinacea anthyllis, Ononis
aragonensis y Vella spinosa) y sus porcentajes de cobertura similares, aparecen
diferencias en la vegetacién en cuantoi a las especies acompaiiantes,
principalmente gramineas y tomillos, los cuales aparecen exclusivamente en la

parcela del Dornajo.

Asi podemos decir que R. minuchae sélo construye sus hormigueros en
zonas calizas, y dentro de estas, la especie parece tener importantes
requerimientos en cuanto a microhdbitat, que hacen que los nidos que se
instalan en ciertas zonas no prosperen. Los hormigueros de R. minuchae

parecen necesitar la ausencia de suelos bien establecidos prefiriendo los suelos

52



Tabla I1. Porcentaje de longitud (cm) ocupada por las diferentes categorfas especificadas en 5 transectos de 10 m en las parcelas Dornajo (D) y
Monte ahi de cara (Mac)

zona __ cobertura roca  Erinacea Vella Ononis Prunus graminea Berberis Sabina  Juniperus sp1  Thymus

Mac-1 64,6 0 46,8 17,0 6,4 29,7 0 0 0 0 0 0
Mac-2 50,0 0 31,2 17,7 12,5 38,5 0 0 0 0 0 0
Mac-3 445 0 64,0 10,4 25,6 0 0 0 0 0 0 0
Mac-4 67,0 0 20,7 0 4,6 0 0 0 74,6 0 0 0
Mac-5 56,7 0 39,0 18,1 10,5 0 0 0 323 0 0 0
D-1 513 0 133 0 1,0 0 34,5 45,0 0 0 0 6,1
D-2 332 14,0 40 38 6,0 0 420 0 0 0 1,9 23
D-3 22,7 2712 7,0 20,9 16,3 0 46,5 0 0 0 0 93
D-4 33,0 398 21,7 0 1.4 0 0 22.2 0 222 1,4 25,0
D-5 43,0 42,2 26,8 0 13,4 0 29,3 0 0 3,6 6,1 20,7




caédticos, que resultan ser muy fragmentados y secos, y que estin ligados

también a una cobertura vegetal escasa.

Debido a que R. minuchae no parecia ser muy abundante en ninguna de
las localidades prospectadas en que fué hallada, elegimos como zona de estudio
la localidad tipo (El Dornajo parcela D, Sierra Nevada), que ademds es muy

cercana a Granada.
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V. LA COMUNIDAD DE HORMIGAS DEL DORNAJO

1. INTRODUCCION

Importancia de las hormigas en el ecosistema

Las hormigas forman un grupo faunistico importante debido a su
diversidad, biomasa y significacién ecolgica. Su presencia constante en los
diferentes ecosistemas les confiere un papel relevante en su dindmica: en la
selva tropical su biomasa estimada es cuatro veces mayor que la de todos los
vertebrados juntos. Tienen importancia ecolégica no solo como eslabones en las
redes tréficas, en las que principalmente actian como consumidores, y
frecuentemente forman parte del alimento de otros animales, sino que
intervienen en otros procesos de gran relevancia en el ecosistema, como el ciclo
de los nutrientes (remueven la tierra, favoreciendo el flujo de materia orgénica,
oxigeno y agua superficial a capas mds profundas) (Petal 1978), inciden de
forma decisiva sobre la cubierta vegetal (como herbivoros e influyendo en la
polinizacién y dispersién de semillas) (Huxley 1991). Podemos obtener una idea
de su impacto en el ecosistema sabiendo que para el mantenimiento de un
hormiguero se necesita el aporte de gran cantidad de comida, semillas o insectos
(por cada miligramo de biomasa de Myrmica rubra se necesita el aporte al
hormiguero de 183 mg de alimento durante el periodo de actividad (Kajak et al
1972).

;Por qué estudiar comunidades de hormigas?

Una comunidad est4 formada por las poblaciones de las especies que
conviven en un 4rea o hébitat fisico determinado compartiendo algunas
caracteristicas de este habitat. Cuando se habla de comunidad nos podemos
referir a un hébitat fisico para hablar del conjunto de especies que viven en €l o
al conjunto de especies que son objeto de un estudio determinado. Una
comunidad puede ser definida con cualquier tamafio, escala o nivel jerdrquico,
siendo todos ellos igual de vélidos (Begon et al 1988). Dentro de la comunidad

de hormigas encontramos habitualmente representados todos los grupos
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funcionales que aparecen en un ecosistema (consumidores primarios,
depredadores y carrofieros) por lo que el estudio de la comunidad de hormigas,
puede considerarse un estudio simplificado del ecosistema, en el que se han
elegido elementos de estudio con la caracteristica comitn de formar parte de un
nivel de complejidad concreto: los insectos eusociales, y que por tanto pueden
considerarse con potencialidades similares a la hora de la explotacién del
hébitat. La forma en que la comunidad de formicidos estructura y reparte los
diferentes nichos ecolégicos, y compite o evita la competencia por los recursos
(alimento y territorio), constituye una reduccién de lo que ocurre en el

ecosistema completo.

Existe una cierta controversia sobre cudles son los factores que
condicionan la estructura de una comunidad. La competencia ha sido
generalmente apuntada como la causante principal de la estructura de las
comunidades, ya que, al menos, tiene un papel importante en los patrones de
distribucién y en la abundancia especifica en las comunidades de hormigas
(Savolainen & Vepsildinen 1989, Holldobler 1976, Holldobler and Lumsden
1980, Levings and Traniello 1981, Cushman et al. 1988). De este modo se
considera que la distribucién regular de nidos es frecuente en circunstancias de
competencia intraespecifica (Cushman et al 1988) con lo que se evita el
solapamiento de las 4dreas de recoleccién y se reducen las interacciones. La
distribucién al azar, por contra, se daria en casos de baja densidad y escasa
competencia intraespecifica, y la distribucién agregada estarfa ligada con la
utilizacién de recursos con esta distribucién, bien sitios para localizar el nido o
comida, o también con el tipo de formacién de nuevas colonias (Levings and

Traniello 1981, Herbers 1986, Ferndndez-Escudero & Tinaut submitted).

Considerar las comunidades estructuradas a partir de relaciones
competitivas entre las diferentes especies supone asumir la existencia de
jerarquias transitivas de dominancia competitiva en las cuales existen especies
caracteristicas de estas especies estdn incluso tipificadas (Andersen 1992): las
especies dominantes tienen altas tasas de actividad y son muy agresivas, son

capaces de realizar reclutamiento de compafieras de hormiguero hacia las
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y aprovechamiento de recursos de las especies mds abundantes en la zona de

estudio (D).

Ademds comparamos el patrén de distribucién espacial de la especie
hospedadora Proformica longiseta, en la zona D, donde aparece la especie
parasita Rossomyrmex minuchae y en la zona MAC, donde no aparece el
parésito. Lo habitual es que un parésito consuma una parte de sus presas (sus
huéspedes) y sus ataques sean nocivos pero rara vez letales a corto plazo (Begon
1988). Sin embargo R. minuchae asalta nidos del hospedador durante varios
dias, esquilmindolo de forma importante, como se verd en el capitulo 5, de
forma que con frecuencia el nido no vuelve a presentar actividad en esa
temporada, estd desorganizado o intenta reubicarse. Por tanto existen dos
hipétesis de trabajo posibles: que la presencia de R. minuchae influya en la
densidad y/o la distribucién de los hormigueros de P. longiseta o que R.
minuchae se comporte como un "buen parésito" y no afecte a la densidad y/o la

distribucién de su hospedador.

2. MATERIAL Y METODOS
2.1 Densidad y patrén de distribucion de los nidos

La densidad de R. minuchae se obtuvo a partir de los nidos del parésito

encontrados en un 4rea de 4384m 2 durante 1995.

Por otro lado se localizaron todos los hormigueros existentes en 4
parcelas de 154 m? en la zona de estudio del Dornajo (D) en la que P. longiseta
es parasitada por R. minuchae. También hemos localizado los nidos de P.
longiseta en 3 parcelas de 154 m* de la zona de estudio Monte Ahi de Cara
(MAC), en la que no se han encontrado hormigueros de la especie parésita, con
la intencién de comprobar si la distribucién de P. longiseta es diferente en

ambas zonas.
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La localizaciéon de los hormigueros se llevé a cabo mediante
levantamiento de piedras a principio de temporada (mayo-junio) que
posteriormente han sido dibujados en mapas. Consideramos este método de
localizacién de hormigueros adecuado, puesto que al principio de la temporada
los factores ambientales del suelo son moderados (ver condiciones abiéticas
estivales de la zona de estudio) y la mayoria de los hormigueros presentan las
camaras superficiales situadas bajo piedras, que son utilizadas por obreras e
incluso por la primera prole del afio, que de esta forma se desarrolla con més
rapidez (Tinaut et al, 1999). Este método de trabajo no altera las condiciones de
vida del hormiguero, siempre que la piedra sea repuesta en el menor espacio de
tiempo posible. En el caso de Tapinoma nigerrimum hemos considerado que las
piedras cubrian hormigueros diferentes cuando estaban distanciadas mds de 30

CIn.

A partir de los datos obtenidos, hemos hallado la densidad (p) de nidos
de las diferentes especies encontradas en la parcela D, asi como medidas de la
distancia entre los nidos mds préximos, para conocer su patrén de distribucién
espacial en los casos en que fue posible (especies con mds de dos hormigueros
por édrea de 154 m?), mediante el método del vecino m4s préximo (Clark &
Evans 1954). En la parcela MAC hemos seguido el mismo protocolo pero
exclusivamente para ver el efecto de R. minuchae sobre su hospedador P.

longiseta.

El test de Clark y Evans, como es aplicado usualmente estd sesgado en
favor de la regularidad (Sinclair 1985) por lo que hemos utilizado la correccién

de Donnelly, propuesta por Sinclair (1985).

Este método relaciona la media de las medidas de cada hormiguero a su
vecino més préximo (X) con la media teérica E(X) que se obtendria si estos

hormigueros se distribuyesen al azar.
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X=3r/n
E(X).=0,5(A/n)"?+(0,051+0,041/n'*)L/n
R= X/E(X),

r=distancia vecino més préximo
A= drea de la zona de estudio
n= n° hormigueros en la zona de estudio

L= perimetro de la zona de estudio

Asi se obtiene el indice de dispersién de las colonias R, que indica el
patrén de distribucién existente (R=1: distribucién al azar, R=0: distribucién

agregada, R=2.15: distribucién regular).

La existencia de diferencias significativas entre X y E(X) se examiné
respecto a una curva normal, hallando previamente el valor C (varianza estdndar
de la curva normal (Sinclair 1985, Cerdd 1989, Fernidndez Escudero 1994)

hallando su significacién p en las tablas de la curva normal de dos colas.

Cczx'ExX)c/ SHX)c
SE(X).= (0,07A+0,037 L(A/n)"*)"*/n

Para comparar el indice R obtenido para las poblaciones de P. longiseta
de las dos zonas de muestreo (MAC y D) hemos utilizado el test ANOVA tipo Il
(Sokal & Rohlf 1995) para analizar la varianza de las distancias entre nidos de
P. longiseta en las zonas D y MAC.

En tres zonas de 154 m® con centro en hormigueros de R. minuchae
hemos medido las distancias de éste con todos los nidos de P. longiseta dentro
de la zona, y lo mismo en otras tres zonas iguales pero con centro en

hormigueros de P. longiseta. Los datos han sido comparados con una curva
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normal tipificada por métodos graficos y mediante el test de Kolmogorov-

Smirnov (Sokal & Rohlf 1995).

También hemos analizado si varia el patrén de distribucién de
hormigueros de P. longiseta segiin consideremos el nido de Rossomyrmex como

uno de Proformica.

2.2 Actividad diaria y competencia por el alimento

Para conocer el ritmo diario de actividad de las diferentes especies que
conviven en las zonas de estudio (D y MAC), y con ello su posible competencia
por el alimento con P. longiseta, durante julio y agosto de 1993 y de forma
quincenal (n= 5 dias) se colocaron 20 cebos miel, por parejas en 10 puntos
diferentes separados 3 m. Los cebos fueron revisados entre las 10 y 21 horas
cada hora, periodo en que se tenia constancia de que P. longiseta estaba activa, a
partir de entonces se revisaron cada 2 horas durante la noche y la madrugada.
Durante estas observaciones eran anotados el nimero de cebos que ocupaba
cada especie, el niimero de obreras de cada especie que habia en los cebos cada
hora y si éstos eran compartidos, qué especies estaban juntas y en qué nimero,
asi como, si se observaban comportamientos agresivos entre ellas. Ademds
fueron tomados en cada momento de muestreo diferentes datos abidticos
(temperatura y humedad relativa ambiente a 1m del suelo y temperatura y

humedad relativa a 0.5 cm sobre el suelo).

Fue elegida la miel como cebo porque las especies que presentan
mayores posibilidades de competencia en la zona (7. nigerrimum, P. longiseta y
C. velox) toman secreciones azucaradas en su dieta (Cerdd & Retana 1988,
Ferndndez-Escudero & Tinaut 1998) y queriamos ver si competian por el
alimento y, en ese caso, cual era la dominancia entre ellas. Aunque en algunos
casos se considera que el uso de cebos puede modificar la actividad normal de
los hormigueros (Whitford et al 1980), se puede considerar que los ritmos de
actividad obtenidos mediante el uso de cebos, en general, se corresponden

bastante bien con los obtenidos por conteo de salidas y entradas del nido, en la
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mayoria de las especies mediterraneas (Cerd4 et al. 1988, 1989, Cerd4d & Retana
1994, Retana et al 1988, Cros et al 1997).

3. RESULTADOS

3.1. Composicién faunistica, densidad y patréon de
distribucién de nidos

Ademéas de Rossomyrmex minuchae hemos podido localizar en el
Dornajo 6 especies de hormigas (Tabla I):

Tapinoma nigerrimum es una especie colonizadora y oportunista que
constituye sociedades poliginicas. Su alimentacién es principalmente
nectarivora aunque también recoge caddveres de artrépodos. Tiene actividad
diurna en primavera haciéndose crepuscular y nocturna en verano (Cerdd &
Retana 1988)

Proformica longiseta es una especie generalista, con predileccién por el
alimento liquido, completando su dieta con caddveres de insectos variados segin
la disponibilidad de éstos. La recoleccién es realizada individualmente por las
obreras. (Ferndndez-Escudero & Tinaut 1998)

Tetramorium caespitum. Las especies de éste género son muy
abundantes en el encinar peninsular y biotopos con él relacionados. Son
omnivoras, de hébitos crepusculares y nocturnos. Presentan recoleccién en
masa, pero no es muy agresiva, por lo que suele ser desplazada de las fuentes de
alimento (Cerd4 & Retana 1988).

‘ Cataglyphis velox. Las especies pertenecientes a este género tienen
alimentacién zoonecréfaga, aunque también puede recoger néctar de algunas
flores. Recolecta el alimento individualmente, durante las horas de més calor, es
una especie muy terméfila con actividad estrictamente diurna (Cerd4 et al 1998).

Aphaenogaster senilis. Es omnivora, la bisqueda de alimento es
individual, aunque pueden acarrear las presas en grupo. Tiene actividad

estrictamente diurna (Cerd4 et al 1988b).
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Tabla I. Especies de Formicidos halladas en la zona Dornajo (D) y algunas de sus caracteristicas

biolégicas

Especie alimentacién tipo de forrageo nidos/m?*(mediaz sd)
Tapinoma nigerrimum néctar e insectos reclutamiento en masa 03+0,26
Proformica longiseta néctar y caddveres individual 0,06 + 0,26
Tetramorium caespitum semillas e insectos reclutamiento en masa 0,04 £ 0,15
Cataglyphis velox néctar y caddveres individual 0,005 + 0,003
Rossomyrmex minuchae pardsita transporte de adultos 0,002 + 0,002
Aphaenogaster senilis semillas y caddveres  reclutamiento en grupo ~ -------

La especie mds abundante en la zona es T. nigerrimum, con una media de
0,3 nidos/m?, seguida por P. longiseta (0,06 nidos/m’) y T. caespitum (0,04
nidos/m?). C. velox presenta una densidad muy baja, contando en general con un
s6lo hormiguero por drea de muestreo (0,005 nidos m?). R. minuchae presenta la
densidad mas baja (0,0018nidos/m?). Su patrén de distribucién es regular, con
grandes distancias medias entre los hormigueros, y gran variabilidad entre las
medidas (media + SE= 26,9 + 22,7 m). En las 4 4reas estudidadas no aparecié
ningin nido de A. senilis, aunque obreras de esta especie fueron vistas

ocasionalmente en los cebos de miel.

T. caespitum presenta sus nidos distribuidos al azar en tres de las cuatro
parcelas muestreadas en la zona D, ya que el valor del indice de dispersién R
que presenta esta especie en cada una de estas parcelas no difiere
significativamente de 1. En la cuarta parcela el patrén de distribucién es mas

cercano a una distribucién agregada.

T. nigerrimum presenta valores del indice R que difieren
significativamente de 1 (p<0,0001), acercdndose al valor 2 y por tanto a una

distribucién regular.

La distribucién de los nidos de P. longiseta en la zona D resulta ser al azar, en

tres de las cuatro parcelas muestreadas, puesto que el indice de dispersién R no
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Tabla II. Densidad y resultados del andlisis de las distancias al vecino mas préximo para las especies encontradas en las cuatro parcelas de la

zona Dy para P. longiseta en las tres parcelas de la zona MAC.

Especie R. minuchae P. longiseta
~ Zona de estudio Domaj(; ““““ -
parcela HR1 HR5 HR4 HR6
Superficie (m’) 4834 154 154 154 154
Nimero de nidos 8 10 13 14 5
p (nidos/m’) 0,0018 0,06 0,08 0,09 0,03
N° de medidas 8 5 10 7 3
X 26,9 18 28 22 2.9
Rango 4,4-64,6 1,223 1-4 1,6-3,1 1-4,6
EX), 14.1 2,21 1,93 1,86 3,38
R 1,9 0,98 14 1,2 0,87
SE(X), 23 04 03 03 0,9
Ce 55 1 28 1,2 0,5
P <0,00001 03 0,004 0,2 0,64

154

0,04

4,1
2,9-52
2,76
1,5
0,5
24
0,02

Monte Ahi de Cara

B
154
7
0,04
6
3,6
1,2-58
2,76
13
0,5
1.5
0,1

154

0,03

4,2
1,4-4,1
3,41
1,2
08
0,9
0,3




difiere significativamente de 1. Sin embargo en la parcela HR5 de mayor

densidad (densidad =0,08 nidos/m”) la distribucién fue regular.

Hemos observado que no hay diferencias significativas ni en cuanto al
indice de dispersién ni en cuanto a los valores medios de distancias entre
vecinos mds préximos para las especies més abundantes en las cuatro parcelas

estudiadas en la zona D.

En la zona MAC, la densidad de P. longiseta es menor (0,04 nidos/m?) y
los nidos se distribuyen preferentemente al azar, aunque también en una de las
parcelas la distribucién es regular, en este caso este hecho no se encuentra
relacionado con un aumento de la densidad de hormigueros. A pesar de esto, en
general, hay una correlaciéon positiva entre el indice R de dispersién y la

densidad en el caso de P. longiseta (R*=0,43; p<0,0001).

Existen diferencias entre las distancias al vecino mds préximo de la zona
D y MAC, tanto en las medias (2,5 y 4 m respectivamente) como en la

variabilidad de éstas (Anova F, ,, =12,3; p =0,01).

Por iltimo, no hay diferencias significativas en la distribucién de los
vecinos mas préximos existentes en un circulo de un radio de 7m, tanto si
tomamos como centro un hormiguero de R. minuchae como de P. longiseta, en
la zona D y MAC (test de Kolmogorov Smirnov). Aunque graficamente la
distribucién de hormigueros alrededor de hormigueros de R. minuchae estd mas
separada de la normalidad, ya que existen un menor nimero de hormigueros de

P. longiseta muy cercanos al hormiguero de R. minuchae .

3.2. Actividad diaria y competencia por el alimento

Los cebos de miel resultaron ser ocupados exclusivamente por tres
especies: P. longiseta, C. velox y T. nigerrimum. T. caespitum y R. minuchae no

acudieron a los cebos de miel, mientras que A. senilis fue observada en los cebos
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con muy baja frecuencia, por lo que en ninguno de estos casos pudo ser

establecido su patrén de actividad con esta metodologia.

Entre las tres especies que encontramos habitualmente en los cebos, P.
longiseta y C. velox, presentan un patrén de actividad unimodal marcadamente
diurno (Fig. 1), con méximo a las 18 h. T. nigerrimum present6 también un ciclo
de actividad unimodal pero nocturno, ddndose actividad nula durante el periodo
en que las otras dos especies tienen actividad maxima. Esto ocurre debido a que
las temperaturas nocturnas durante el mes de julio son templadas,
manteniéndose por encima de los 15°C. En agosto T. nigerrimum detiene
practicamente su actividad, por lo que no aparecieron obreras en los cebos. La
principal diferencia entre las dos zonas muestreadas (D y MAC) se da en el mes
de agosto en que la presencia de obreras en los cebos desciende pricticamente a
cero en la zona D, mientras que en la parcela MAC se mantiene un nimero de
obreras de P. longiseta'y C. velox en los cebos préximo a la normalidad del mes

anterior.
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Fig. 1. Presencia de las especies mds abundantes en los cebos a lo largo del dia.

El nimero de cebos que pueden ocupar cada una de las especies en el
momento de méxima actividad es bastante similar para las tres especies, T.

nigerrimum puede llegar a ocupar en torno a una media del 65% de los cebos,
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mientras que P. longiseta y C. velox ocupan una media del 40 y 45% de los
cebos respectivamente en los momentos de méaxima actividad. Una diferencia
muy importante entre estas especies es el nimero medio de obreras que
aparecen en cada cebo. En C. velox y P. longiseta la mayoria de los cebos se
hayan ocupados por una media de dos obreras, en los momentos de médxima
actividad, sin embargo el nimero medio de obreras de T. nigerrimum que
ocupan los cebos estd en torno a las 36. Con baja frecuencia (el 7,5% de las
veces que un cebo estd ocupado) se pueden observar especies diferentes
compartiendo cebos. Las especies més compatibles son P. longiseta 'y C. velox
que se encuentran juntas en el 6,5% de los casos. Muy raramente P. longiseta
comparte cebo con T. nigerrimum (0,0005%), y siempre que lo hace es en
igualdad de nimero de obreras, esto es, cuando en el cebo sélo hay una obrera

de T. nigerrimum.

4. DISCUSION

La densidad de P. longiseta en la zona del Dornajo es excepcionalmente
baja si la comparamos con otras zonas anteriormente estudiadas como
Borreguiles del San Juan (Ferndndez-Escudero & Tinaut submitted) (0,06
nidos/m? frente a 0,15 nidos/m?). Esta baja densidad no estd condicionada por la
presencia del parésito, puesto que en la zona MAC (sin parésito) la densidad es
adn menor (0,04 nidos/m?). Més bien al contrario parece estar de acuerdo con el
hecho habitual de que los parésitos se instalen en poblaciones del depredador
debilitadas, que se localicen en los limites de distribucién etc (Begon et al
1988). Por otro lado, en la zona de Borreguiles, P. longiseta disminuye su
densidad en parcelas compartidas con T. nigerrimum y en las de menor
cobertura vegetal (Fernindez-Escudero 1994). Nuestras zonas de estudio tienen
cobertura vegetal comparable a la media de Borreguiles, y se da mayor
densidad de nidos de P. longiseta en la parcela con menor cobertura. El inico
factor comin entre las parcelas de baja densidad de Borreguiles y Dornajo es la

presencia de T. nigerrimum.
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La distribucién de P. longiseta es al azar en la mayoria de las parcelas y
la presencia o no del parasito no produce ninguna modificacién en esta variable,
que en todo caso resulta afectada por el aumento de densidad, tal y como
propone Cushman et al. 1988 para Formica altipetens. La presencia del parésito
parece afectar tinicamente a la presencia de hormigueros en las cercanias del
hormigueros de R. minuchae, ya que la densidad de hormigueros no es inferior
en la zona D, ni la distribucién de hormigueros resulta significativamente
diferente en ambas parcelas. La distribucién de R. minuchae es regular por una
seleccién a posteriori de los nidos, ya que la invasién de nidos hospedadores se
produce de una manera aleatoria (ver cap. Seleccién de hormigueros), y
depende para su supervivencia de que haya suficientes nidos para asaltar a su
alrededor y de no verse invvolucrado en asaltos intraespecificos, que acaban con

la desaparicién de uno de los hormigueros.

Por otro lado hemos podido comprobar que R. minuchae no acude a los

cebos, por lo que no ha podido ser establecido su ritmo de actividad diario.

En cuanto a los ritmos de actividad de las demds especies, vemos una
clara diferenciacién temporal de la actividad, apareciendo una especie
predominantemente nocturna que aborda los cebos mediante reclutamiento en
masa y se comporta de una forma muy territorial y agresiva (7. nigerrimum). P.
longiseta y C. velox son diurnas, forragean en solitario (lo que queda probado
por el bajo niimero de individuos que aparecen juntos en los cebos) y muestran
poca territorialidad y agresividad (comparten cebos entre si con mayor
frecuencia que con T. nigerrimum). Por otro lado, el periodo de actividad anual
de T. nigerrimum estd mds desplazado hacia principios de verano,
manteniéndose inactiva a partir de agosto en la zona de estudio, mientras que P.
longiseta y C. velox, reducen su actividad durante agosto pero se mantienen

activas hasta comienzos de septiembre.

Si consideramos que la comunidad de hormigas esti estructurada en base
a relaciones competitivas entre las especies, entonces aceptaremos que T.
nigerrimum es la especie dominante y P. longiseta y C. velox son especies

subordinadas. El periodo diario en que las tres especies compiten conjuntamente
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por los recursos es realmente pequefio. Es posible pensar que la separacién
temporal de los ritmos de actividad es debida a la competencia que hubo en el
pasado entre las especies, invocando al “fantasma de la competencia histérica”

(Begon 1988).

Sin embargo, nosotros estamos mds de acuerdo con la idea de alternancia
de factores ambientales que favorecen de forma alternativa a las diferentes
especies (Cros et al 1997, Cerd4d et al 1998) y que permite la coexistencia
indefinida de especies supuestamente competidoras (Murray 1986), haciendo
que cada una de estas estrategias sea la més optima en diferentes momentos a lo

largo del dia y de la estacién.

Incluso se ha propuesto (Ruano et al en prensa) que previamente a los
factores de tolerancia fisiolégica a las altas temperaturas, actia un factor que
imposibilita la transmisién de las sefiales quimicas que son depositadas en el
suelo por las especies reclutadoras en masa (dominantes), lo que supone la base
de la “eficacia” de recoleccién y la territorialidad y agresividad de estas
especies. Se trata de las altas temperaturas en el suelo que provocan el aumento
de la tasa de evaporacién de las feromonas de pista, que, en general, son

bastante volatiles .

Esto explicaria la separacién temporal tan clara entre los ritmos de
actividad de las especies consideradas dominantes y subordinadas, asi como la
inexistencia de interacciones agresivas entre ellas en los cebos, especialmente
porque en los casos en que se encontraban P. longiseta y T. nigerrimum en el
mismo cebo lo hacian en proporcién 1:1, lo que puede indicar que cuando P.
longiseta estd activa T. nigerrimum tiene dificultades en hacer funcionar su

sistema de reclutamiento en el suelo.

T. nigerrimum estd sometida a competencia intraespecifica, lo que
explicaria la sobredispersion de sus nidos, mientras que P. longiseta 'y C. velox,
aunque no estdn sometidos directamente a competencia por el alimento, ven

disminuido el potencial de forrageo, al estar los recursos sobreexplotados por las
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tres especies, lo que explicaria el descenso en su densidad cuando comparte

habitat con T. nigerrimum y su distribucién al azar.
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VL. ACTIVIDAD ESTACIONAL Y DIARIA DE

Rossomyrmex minuchae

1. INTRODUCCION

La mayoria de la poblacién que habita en un hormiguero no puede ser
observada directamente. Habitualmente cuando se estudia la actividad de un
hormiguero ésta se refiere a las tareas externas que se realizan,
fundamentalmente exploracidn, limpieza y recoleccion de alimento. Esta tltima
es la que ocupa la mayor parte del tiempo de actividad externa en los
hormigueros (Holldobler & Wilson 1990).

Todas estas labores suelen realizarse en un periodo concreto del dia,
dependiendo de diferentes factores, fundamentalmente abidticos, entre los que
tiene especial importancia la temperatura externa, como se ha puesto de
manifiesto en innumerables trabajos (p.e. Harkness 1977, Marsh 1985,
Cloudsley-Thompson 1989, Cros et al 1992, Cerd4 1998).

En general podemos hablar de tres patrones de actividad que son seguidos
por la mayoria de los formicidos:

- diurno, con una bajada de actividad en las horas centrales del dia,
cuando las temperaturas son altas (Fellers 1989). Es el patrén mas
general entre la mayoria de los formicidos.

- diurno, con méaximo durante las horas centrales del dia més
calurosas. En el caso extremo se encuentran las especies de desiertos
como Cataglyphis (Wehner et al 1983, Cerdd et al 1989),
Ocymyrmex (Marsh 1985) o Melophorus (Christian & Morton 1992)

- nocturno, son especies que se mantienen activas inicamente durante
la noche como Nothomyrmecia macrops (Holldobler & Taylor 1983)

o Camponotus martensi (Heatwole & Muir 1989)

Otras hormigas como Messor barbarus (Cerdan 1989) o Crematogaster

antaris (Heatwole 1991) distribuyen su actividad durante el dia y la noche
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dependiendo de las temperaturas minimas que se registren en cada periodo y
evitando las méximas. Por otra parte hay otras especies que durante el periodo
del afio mds beningo mantienen su actividad durante las 24 horas del dia. En un
habitat concreto se encuentran ritmos de actividad diferente, con lo que las

especies separan sus nichos ecolégicos evitando la competencia (Cerd4 et al
1987, Marsh 1988).

Otros factores de tipo bidtico tienen gran importancia en los ritmos
diarios de actividad como es la distribucién temporal y espacial de los recursos,
(Bernstein 1975, Whitford 1978), las interacciones competitivas intra e
interespecificas (Savolainen & Vepsilidinen 1989, Holldobler & Lumsden 1980,
Levings & Traniello 1981, Cushman et al 1988)y la presencia de depredadores.
La distribucion del alimento, el tipo de alimento buscado y sistema de forrageo

también condicionan el patrén de actividad de cada especie.

En los hormigueros de especies esclavistas obligadas existen dos ritmos
de actividad bien definidos: el de las obreras esclavas y el de las obreras
pardsitas, que habitualmente son distintos (Topoff et al 1985b). Las obreras
esclavas se ocupan de las labores externas tipicas del hormiguero mientras que
las obreras parasitas se limitan a localizar, asaltar y saquear nidos de la especie
hospedadora. En Polyergus breviceps la actividad se concentra en las horas de la
tarde (entre 12-17 horas), una vez que ha pasado el pico de temperaturas (Topoff
et al 1985b), mientras que la especie hospedadora mantiene un bajo nivel de

actividad durante todo el dia.

Nuestro objetivo en esta parte del estudio ha sido estudiar los ritmos de
actividad de la especie hospedadora y pardsita en hormigueros mixtos, y
comparar la actividad de P. longiseta en hormigueros parasitados y no
parasitados, lo que no se habia estudiado nunca con anterioridad en otras
especies esclavizadas. Debido a la imposibilidad de conocer el ritmo de
actividad de R. minuchae mediante métodos indirectos como la presencia de
obreras en los cebos, tuvimos que emplear métodos directos de observacién

sobre varios nidos de la especie parasita.
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2. MATERIAL Y METODOS

2.1 Patron de actividad

La metodologia seguida para estudiar la actividad durante el verano de 1993
consisti6 en observaciones de 10 minutos cada hora desde las 10 a las 21 h (hora
local), de dos hormigueros no parasitados y 3 hormigueros parasitados,
contando las entradas y salidas de todas las obreras. Este muestreo se realizé
cada 15 dias desde finales de mayo hasta principios de septiembre, coincidiendo
con el periodo de actividad del hospedador. Con estos datos hemos calculado las
medias de actividad diaria (entradas + salidas/10 min cada hora) y la actividad
anual (media de obreras activas cada dia de muestreo) para las obreras de P.
longiseta (de nidos parasitados y no parasitados) y R. minuchae. Ademas, a
partir de datos obtenidos a partir de tres visitas diarias a 5 hormigueros de R.
minuchae, hemos calculado la frecuencia maxima diaria de nidos con actividad
de R. minuchae. Estos resultados han sido transformados para obtener una media
de actividad cada 5 dias, con el objetivo de conseguir una visién general de la
actividad anual de R. minuchae, debido a la irregularidad en la actividad diaria

de los hormigueros de esta especie.

Mediante el test U de Mann Whitney (Sokal & Rohlf 1995), hemos
comparado las medias diarias de actividad del primer y segundo periodos
descritos segin la estabilidad de las condiciones abidticas medidas (Capitulo 2),

asi como para el porcentaje medio de hormigueros de R. minuchae activos.

También hemos realizado una regresion linear entre las medias de cada
uno de los 4 factores abiéticos medidos, y las medias de la actividad estacional
para cada especie, asi como para la frecuencia maxima de nidos de R. minuchae
activos. Una regresién cuadrética (Sokal & Rohlf 1995) ha sido ajustada entre
las medias de actividad diaria de cada especie y las medias diarias de
temperatura. Para comprobar si los factores abidticos medidos influyen de la
misma forma en la actividad estacional y diaria de las dos especies, hemos

obtenido el coeficiente R* de Pearson (Sokal & Rohlf 1995).
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Ademds se desenterraron 7 nidos parasitados y 31 nidos de P. longiseta
no parasitados, a lo largo de los afios 1995-1998, para comprobar si las
diferencias de actividad entre P.longiseta parasitada y no eran debidas al niimero
de obreras existentes en los nidos parasitados y no parasitados. Las poblaciones
de cada uno de ellos fueron recogidas en el campo y llevadas al laboratorio

donde eran contadas el mismo dia de su extraccién.

3. RESULTADOS

3.1 Actividad estacional

La especie hospedadora, P. longiseta, en los nidos no parasitados
comienza la actividad anual en la zona de estudio a finales de mayo, alcanzando
la actividad maxima en la primera quincena de julio (Fig. 1). Despues de este
momento, la actividad comienza a descender, hasta finalizar el periodo de
actividad en la dltima quincena de agosto. Los nidos parasitados registraron la
maxima acitividad durante junio, con una bajada abrupta en la primera quincena

de julio, a partir de la cual se mantiene en niveles minimos.
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Fig. 1. Fluctuacién anual de la actividad (nimero medio de entradas y salidas/ 10 min) de
hormigueros parasitados (p) y no parasitados (np) de P. longiseta y R. minuchae. La media y el

error standard (SE) fueron obtenidos en cada quincena de muestreo.
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Las obreras deR. minuchae nunca han sido vistas en el exterior buscando
o transportando comida que no fuera producto de una razzia. En ningiin caso
hemos visto a R. minuchae defendiendo su hormiguero. Los nidos parasitados
presentaron habitualmente actividad de R. minuchae desde los tltimos 10 dias
de junio hasta los primeros dias de agosto (Fig. 1). El mayor nimero de obreras
activas ha sido registrado desde el 16 al 31 de julio. La actividad anual cay6
rapidamente entre los tltimos dias de julio y los primeros de agosto, momento
en que el parésito desaparece completamente. Incluso en los nidos més activos,
la presencia del parsito en el exterior no es continua, sino que entre periodos de
actividad constante de hasta 6 dias se alternan periodos de inactividad de hasta 5
dias. Asi los nidos parasitados presentaron actividad de R. minuchae una media

de 13,2 dias (rango = 10 a 16 dias; n=5 nidos) en el verano de 1993.

% de nidos activos
(o))
2

Junio 21-25
Junio 26-30]
Julio 1-5]
Julio 6-10
Julio 11-15
Julio16-201
Julio 21-254
Julio 26-304
Agosto 1-5 1

Fig. 2. Porcentaje medio de nidos de R. minuchae con actividad de la especie parésita cada 5

dias del periodo de muestreo. Las barras corresponden al error standard.

No hemos encontrado ninguna correlacién entre el nimero medio de
obreras activas de R. minuchae y los factores abiéticos estudiados (ver capitulo
3). Las obreras de R. minuchae se mantienen activas dentro de rangos amplios
de variacion de los factores abiéticos. El tinico factor que inhibe decisivamente
la actividad de las obreras es la alta humedad ambiental (nunca estén activas por

encima del 66% de humedad ambiental o cuando la humedad del suelo supera el
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70.3%. En cuanto a la temperatura, las obreras parisitas se mantuvieron activas
con temperaturas ambientales entre 16,5 y 38,7’ C, y temperaturas del suelo

entre 19,1 y 40° C, la actividad se detuvo cuando se superaban estas

temperaturas.

El porcentaje medio de nidos con actividad de R. minuchae fluctué a lo
largo de la estacién de muestreo. El mayor porcentaje de hormigueros activos
(80%) se registr6 en la segunda quincena de julio (Fig. 2), durante 6 dias (14.3%
del periodo total de actividad), entre el 15 y el 27 de julio. Existen diferencias
significativas en el porcentaje medio de nidos con actividad de R. minuchae
entre el primer y el segundo periodo de la estacién, definidos por la estabilidad
climética diferente (ver capitulo 2) (Test U de Mann Whitney, p = 0,003),
existiendo el doble de probabilidades de encontrar nidos con actividad de R.
minuchae en el segundo periodo (15-31 de julio) més estable y con mayores

temperaturas y menor humedad relativa tanto en el aire como en el suelo.

% de nidos activos

Fig. 3. Regresion lineal entre los valores medios de humedad relativa del suelo (Hs = X))y
temperatura del suelo (Ts = X,), y el porcentaje medio de nidos con actividad de R. minuchae
(Y). (Y=66,4-08X;R'=0,87.Y =-57,3 +3,5 X,; R =0,76).

El porcentaje medio de nidos de R. minuchae activos cada 5 dias se
correlacioné positivamente con las medias de temperatura y negativamente con

la humedad relativa, estando siempre mds influenciado por los factores abi6ticos
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del suelo. La humedad del suelo explic6 la mayor cantidad de variacién en el
porcentaje de nidos de R. minuchae activos (Fig. 3; Temperatura del suelo: R’ =
0,766; p = 0,0044; Humedad del suelo: R* = 0,876; p = 0,0006), aun(jue la
interpretacién de la importancia relativa de la temperatura o de la humedad es

complicada, debido a la fuerte dependencia de ambos factores.

3.2 Actividad diaria

R. minuchae presenta actividad externa entre 12 y 20 h (Fig. 4), aunque
esta actividad no se presenta diariamente. El patrén de actividad es bimodal, con
una bajada en la actividad entre las 15-16 h y dos méximos, uno a las 14 h y el

otro, mayor a las 18 h.

P. longiseta presenta un ciclo diario de actividad unimodal con el
méximo a las 16 h (Fig. 4). La actividad de esta especie en los nidos parasitados
es menor que en los no parasitados, aunque se mantiene el mismo patrén de

actividad.

Mediante una regresion cuadratica, hemos tratado de identificar cual de
los ritmos de actividad estd mds estrechamente ligado a los factores abidticos.
La cantidad de variacién en la actividad diaria explicada por factores abiéticos,
especialmente por la temperatura del suelo (Fig. 5) fue mayor para P. longiseta,
tanto en hormigueros parasitados como no parasitados (R’ = 0,84; R* = 0,8
respectivamente), que para R. minuchae (R’ = 0,55). P. longiseta tiende a
incrementar su actividad diaria conforme aumenta la temperatura del suelo,

mientras que R. minuchae disminuye su actividad por encima de los 35°C (Fig.
5).

4. DISCUSION

La duracién del periodo estacional de actividad en R. minuchae es mas
corto que en P. samurai (Hasegawa & Yamaguchi 1994) y P. lucidus (Talbot
1967). Las condiciones abidticas, especialmente del suelo tienen una estrecha

relacién con la actividad estacional de R. minuchae, como en Polyergus (Mori et
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al. 1991; Hasegawa & Yamaguchi 1994); asi el numero de nidos de R. minuchae
activos se duplica cuando la temperatura media del suelo se mantiene alta y la
humedad relativa del suelo baja. Por otro lado, la actividad estacional de R.
minuchae no puede relacionarse con la disponibilidad de progenie en los nidos
hospedadores (Buschinger et al. 1980), como ha sido registrado para P. samurai
(Hasegawa & Yamaguchi 1994) y P. lucidus (Talbot 1967), puesto que las
reinas de P. longiseta son capaces de comenzar la puesta de huevos en el
momento de salida de la hibernacion (mayo) como una adaptacién de esta
especie al breve periodo vegetativo del que se dispone en la alta montafia
(Fernandez-Escudero et al. 1997), lo que asegura la presencia de larvas y pupas

desde principios de junio hasta finales de julio.

60

—e6— R. minuchae
—8&— P. longiseta p
—o— P. longiseta np

50

actividad media

40
30
20
10
0 =
20 25 30 35 40
Ts media

Fig. 5. Regresion cuadrética entre la temperatura media del suelo (Ts) para cada hora (X). y la
actividad media cada hora de: R. minuchae (Y,) y P. longiseta parasitada (p) y no-parasitada
(np) (Y, e Y, respectivamente). ( Y, = - 420,2 + 25X - 0,365X’; R’ = 0,55; Y, = 27,9 - 2,7X +
0,06X’; R’ =0,84; Y, = 106,4 - 9,7X + 0,22X* R’ = 0,8).

En cuanto a su actividad diaria, R. minuchae disminuye su actividad
entre las 15 y 16h, el periodo de méximas temperaturas, manteniendo su
actividad durante una rango de tiempo mds amplio que Polyergus, la cual estd
activa solamente durante la tarde (Talbot 1967; Topoff et al. 1985a; Mori et al.
1991; Hasegawa & Yamaguchi 1994). Otra particularidad es que los nidos

parasitados no presentan a diario actividad de R. minuchae, mientras que los
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nidos de Polyergus tienen diariamente actividad de obreras, al menos

realizando exploraciones (Le Moli et al. 1994).

Las preferencias abidticas de R. minuchae, como las de R.
proformicarum (Marikovsky 1974) y P. longiseta (Tinaut & Fernindez 1993),
son consistentes con la distribucién tipicamente esteparica de ambos géneros
(Arnoldi 1932; Marikovsky 1974; Tinaut 1979). Polyergus, sin embargo prefiere
ambientes con menor aridez y, cuando ocupa hébitats desérticos, se localiza en

microhébitats cercanos a cursos de agua con vegetacién riparia (Topoff et al.
1985a).

Aunque el patrén de actividad entre las obreras de P. longiseta de
hormigueros parasitados y no parasitados es similar, se dan dos particularidades.
En primer lugar, el nimero diario de obreras activas de P. longiseta en el
exterior es menor en homigueros parasitados que en no parasitados, aunque los
nidos parasitados contienen un nimero medio de obreras de P. longiseta mayor
que los no parasitados (Tabla 1). En segundo lugar, las esclavas registraron un
extraordinario descenso en la actividad estacional cuando la actividad de R.
minuchae alcanzé su maximo anual. Estos dos hechos pueden ser atribuibles a
la gran cantidad de trabajo que debe ser llevado a cabo por las esclavas dentro
del hormiguero parasitado. Este cambio estacional en la actividad de P.
longiseta, que no tiene paralelismo en los hormigueros no parasitados, no puede
ser explicado por un descenso en la disponibilidad de alimento o por un cambio

en las condiciones abidticas.

Tabla 1. Poblacién media de las diferentes clases de obreras encontradas en nidos de P. longiseta

no parasitados y de R. minuchae.

nidos de P. longiseta nidos de R. minuchae

(media + se; n=31) (mediatse; n=9)
P. longiseta minor 4183+ 6 623,4 +208,5
P. longiseta mayor 404 +£6 19%£5,5
P. longiseta repletas 39 £8,1 83+4
R. minuchae obreras 1225 # 16,7
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La estrecha relacion entre el descenso de actividad de P. longiseta y el
incremento en R. minuchae puede ser debida a dos factores ligados. Por un lado
a lo largo de la estacién, el nimero de esclavas forrageadoras, y por tanto la
disponibilidad de alimento en el nido, disminuye. Este hecho puede forzar a las
obreras de R. minuchae a incrementar su actividad en busca de nuevos recursos
(esclavas y comida) lo que se consigue con las razzias. Por otro lado, el aporte
de nuevas esclavas y comida adicional aportada al hormiguero, hacen que las
obreras esclavas de P. longiseta necesiten invertir mds tiempo dentro del

hormiguero que fuera.
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VIl. LAS RAZZIAS

1. INTRODUCCION

Como vimos en el capitulo de Introduccién, dentro de la tribu Formicini
existen tres géneros pardsitos, dos de los cuales son obligados: Poiyergus y
Rossomyrmex. Ambos géneros se han considerado préximos filogenéticamente
(Wilson 1971, Buschinger 1990, Holldobler & Wilson 1990, Agosti 1989,
1994) a pesar de que, en los escasos trabajos en los que se dieron a conocer
algunos datos sobre el comportamiento de R. proformicarum (Arnoldi 1932 y
Marikovsky 1974), se apuntaban diferencias evidentes en el comportamiento
con Polyergus, sobre todo en cuanto al sistema de reclutamiento. Estos trabajos
sobre R. proformicarum se realizaron a partir de observaciones ocasionales
sobre pocos homigueros de esta especie pardsita, la falta de estudios
cuantitativos posteriores imposibilité una comparacién efectiva entre ambos

géneros.

2. MATERIAL Y METODOS

Cinco nidos de R. minuchae fueron visitados varias veces al dia durante el
verano de 1995. El tiempo de observacién de cada uno de ellos fue de 10
min/visita entre las 10 y 21 horas, generalmente se realiz6 una visita por hora,
desde el momento en que se vieron las primeras obreras de R. minuchae activas
(finales de junio) hasta que la actividad de éstas cesé (mediados de agosto).
Durante éstas visitas fueron anotados el tipo de actividad de cada nido, asi como
la temperatura y humedad ambiental a 1m del suelo; y la temperatura y

humedad del suelo a 0,5 cm sobre la superficie.

2.1. Exploracion

Se siguieron 30 obreras exploradoras, pertenecientes a 6 nidos diferentes,
durante todo el recorrido de exploracién, marcando éste con estacas numeradas
en cada lugar en que la obrera cambiaba de direccién, posteriormente era

dibujado el recorrido seguido y anotada la distancia entre cada una de las
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marcas, la longitud total recorrida, la duracién de la exploracién y el sector en
que ésta se habia realizado (considerando un circulo alrededor de cada nido de
R. minuchae con 8 sectores, de los cuales el 1 se situaba siempre pendiente
arriba y el 5 pendiente abajo; los sectores 3 y 7 eran sectores horizontales), asi
como si habian existido interacciones con otras especies y si habfan localizado

un nido hospedador o no.

Se marcaron 4 obreras exploradoras con pintura en el abdomen para saber si
la bisqueda de hormigueros hospedadores era realizada siempre por las mismas

obreras.

2.2. Asaltos

Para comprobar si los asaltos estdn necesariamente precedidos por la fase de
exploracion, hemos visto la actividad del nido parésito registrada antes del
asalto en 11 de los 18 asaltos ocurridos durante 1995, considerando con valor +1
los casos en los que el asalto se producia tras la exploracién, y con valor —1 los
asaltos en los que no se detecté exploracién previa y se ha aplicado a estos datos
un test de los signos de dos colas (Sokal & Rohlf 1995).

Cada vez que se localizé un asalto desde su comienzo, éste fue seguido
detalladamente utilizando una grabadora para tener constancia de: la secuencia
de obreras y tdndems que llegaban y salian y si se quedaban en la zona, asi
como de cuando se producia la concentracic’)_n y la excavacién, el niimero total
de obreras pardsitas participantes, el tiempo total de duracién, la distancia al
nido hospedador y su posicién con respecto a la pendiente. Asi se siguieron: 1
asalto en 1994, 12 en 1995, 4 en 1996 y 3 en 1998. Esto nos ha permitido hacer
una comparacion entre los diferentes asaltos mediante el Test de Kruskal Wallis
(Sokal & Rohlf 1995) y establecer una correlacion entre la duracién del asalto y
el nimero de obreras participantes y la distancia del nido hospedador y el
nimero de obreras participantes mediante la R’ de Pearson (Sokal & Rohlf
19935).
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Los factores que provocan el fin del reclutamiento de obreras congéneres y
la excavaci6n en el nido hospedador pueden ser diversos. Nuestra hipétesis es
que parece necesario el contacto entre un ntimero minimo de obreras para que se
produzca la reaccién de excavar. Una vez conseguido este niimero minimo de
obreras que se encuentran en las cercanias del nido hospedador la excavacién se
desencadena y la cadena de transporte se rompe, puesto que los tindem que
estan en camino, al llegar, se incorporan a la excavacién. Para comprobar si la
concentracion de obreras desencadena la excavacién en un lugar concreto
cercano al nido hospedador fueron realizados 5 experimentos retirando con un
chupador de insectos las obreras que se empezaban a agrupar en la zona de
concentracion. En otros 4 casos en la zona de concentracién fue realizado un
control, chupando en el suelo, sin retirar obreras. Predecimos que no se
producird la excavacién puesto que no habrd un nimero suficiente de obreras
concentradas en las cercanias del nido. Es posible que secundariamente la
cadena de transporte del reclutamiento se vea afectada. Los resultados de los 5
asaltos manipulados y los 4 asaltos control serdn comparados con los resultados
medios de los nidos no manipulados durante todo el periodo de estudio,

mediante el test X’ (Sokal & Rohlf 1995).

Se detecté que la obrera transportadora y la transportada tienen un
comportamiento diferente durante la vuelta al propio nido. Se midi6 el tiempo
que tardaba el tdndem en separarse una vez que llegaba al hormiguero
hospedador (n=127), asi como el tiempo que tardaban en iniciar el regreso al
propio nido, tanto obreras transportadoras (n=98), como transportadas (n=65).
También fueron medidos el niimero de orientaciones de la obrera transportadora
(n=52) y transportada (n=33) y el tiempo (32 transportadoras y 22 transportadas)
utilizado en recorrer 30 cm, para ver si habia diferencias significativas entre
ellas en el comportamiento de regreso al nido pardsito mediante el test U de
Mann-Whitney (Sokal & Rolhf 1995).

2.3. Robo de prole

En cuatro ocasiones se siguieron los saqueos completos producidos por 4

nidos pardsitos diferentes sobre nidos hospedadores situados a una media de 3 m
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de distancia, registrando todas las entradas y salidas de obreras parésitas, asi
como el botin aportado. Se intent6 marcar a varias obreras para conocer el

nimero de viajes y cuanta prole podia transportar una sola obrera.

Se midieron y pesaron 41 pupas minor y 29 pupas mayor de 2
hormigueros de P. longiseta, como exponentes de presas pequefias y grandes.
También, entre 1995 y 1998, en 24 robos de prole de 9 hormigueros parisitos
diferentes, se siguieron obreras cargadas (149 con carga pequefia, 19 con carga
grande y 79 descargadas), anotando la distancia recorrida, el tiempo empleado,
la carga transportada y la pendiente en la que se realizaba el recorrido, para
analizar de qué forma el tipo de carga y/o la pendiente del sector en que se
encuentre el hormiguero hospedador influyen en la velocidad de transporte de
presas, utilizando para ello un ANOVA modelo II (comparaciones post-hoc, test
de Scheffé) en el caso de carga pequefia, en que el nimero de muestras permitia
el uso de un test paramétrico, y el test U de Mann-Whitney en el caso de cargas
grandes, en el que disponiamos de un nimero de muestra menor (Sokal & Rolhf
1995).

Para comprobar si el factor que determina el n° de razzias que realiza
cada hormiguero es la cantidad de alimento que consigue cada hormiguero,
durante el periodo de actividad de R. minuchae del verano de 1998, ofrecimos
cada dos dias un suplemento alimenticio (miel ad libitum + 30 cadiveres de
Drosophylla melanogaster) a cinco hormigueros de R. minuchae ( HR14, HR15,
HR23, HR24, HR21) que no habian sido manipulados con anterioridad. Nuestra
hipétesis es que los hormigueros de R. minuchae se ven empujados a hacer
razzias por la falta de alimento disponible, incrementada por la disminucién
natural en la poblacién de esclavas. Por lo tanto predecimos que los
hormigueros a los que se le facilité la localizacion de alimento realizardn menos
asaltos y saqueos que el resto. Para comprobarlo hemos comparado (test U de
Mann-Withney, Sokal & Rolhf 1995) el nimero de asaltos, saqueos y la ratio
saqueo/asalto realizados por los hormigueros controlados en el afio 1998, con
los mismos datos de los hormigueros parasitados cebados, excluyendo siempre

los datos de hormigueros manipulados con otro fin.
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Durante tres afios (1996, 1997 y 1998) hemos seguido los asaltos de
cinco (hrl, hr4, hrS, hr7 y hr8), cinco (hrl, hr4, hr5, hr7 y hr8) y tres (hrS, hr7
yhr8) hormigueros de R. minuchae respectivamente, estableciendo alrededor de
ellos una zona circular de 10 metros de radio, dentro de la cual localizamos,
marcamos y situamos en un mapa todos los nidos activos de P. longiseta
existentes cada afio, anotando durante el periodo de actividad de R. minuchae,
cuales fueron los nidos asaltados y saqueados. Esto nos ha permitido conocer el
resultado de las razzias, con respecto a la supervivencia del hormiguero
hospedador, puesto que conocfamos si se mantenia activo o no durante, al
menos, el afio siguiente al asalto. Establecimos un indice de supervivencia (IS)

para los hormigueros asaltados y no asaltados :

IS = total nidos 199N — nidos inactivos 199N+1 / total nidos 199N

3. RESULTADOS

En las razzias de R. minuchae se pueden diferenciar tres actividades (Fig. 1),
que son las unicas para las que las obreras de esta especie abandonan su nido

(excepto para ayudar a la casta reproductora, comportamiento que serd descrito
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Fig.1. N° medio de observaciones (+ SE )de cada actividad por hora y nido.
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en el capitulo 8): la bisqueda de nidos hospedadores (exploracién o scouting), el
ataque al nido hospedador (asalto) y el saqueo de dicho nido (robo de prole).
Antes del comienzo de la exploracién o el robo de prole se pueden detectar en la

entrada del nido obreras parasitas que salen y entran al nido de inmendiato.

El periodo de actividad de R. minuchae podemos acotarlo entre las 12 y
las 20 horas (Fig. 1). Se trata de un ritmo bimodal con maximos a las 13-14
horas y a las 17-18 horas, y una bajada en la actividad a las 15-16 horas, que
coincide con las méximas temperaturas y minima humedad diaria (ver capitulo
III).

En el asalto al nido hospedador podemos también diferenciar tres fases:
el reclutamiento de las compafieras de hormiguero, que se realiza mediante
transporte mutuo, en el que la obrera transportada adopta la posicién tipica
descrita para los Formicini (Arnoldi 1932, Moéglich & Holldobler 1974
Holldobler & Wilson 1990) durante el transporte de obreras hacia nuevos nidos
(reubicacion o gemacién); la concentracion de obreras pardsitas en una zona
cercana al nido hospedador seleccionado por la obrera exploradora; y la

excavacion e invasién de dicho nido.

3.1. Exploracién

La exploraci6n puede producirse en un rango horario amplio: entre 12 y
19 h (hora local). Las obreras de R. minuchae salen de forma aislada del
hormiguero parasito. El nimero de exploradoras que salen de un mismo nido
depende del tiempo que la obrera exploradora tarde en localizar un hormiguero
hospedador. La duracién de esta fase es extremadamente variable, ocupando
desde 1 hora hasta 3 dias de exploracién, dependiendo de la facilidad con que el
nido hospedador sea localizado. La actividad de exploracién es bimodal a lo
largo del dia, desciende entorno a las 15 h y tiene dos picos méximos entorno a

las 14 y 17 h (Fig.1). Las condiciones abiéticas a las que puede producirse este
tipo de actividad son bastante amplias (temperatura ambiente: 19,1 a 38,7° C;

temperatura del suelo = 23,1 a 39,4 °C; humedad ambiente = 8,2 a 49,1 %;
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humedad del suelo = 5,33 a 44,5%) (Apéndice 1). En general la actividad de
exploracion representa una media del 45% del tiempo de actividad total de cada
hormiguero de R. minuchae (SE= 0,07; n=5; rango 24 a 63 %). Cada uno de los
5 nidos estudiados durante 1995 estuvieron explorando una media de 15,2 horas
(SE= 2,4; n= 76) durante la estaciéon de muestreo con una actividad media de
11,6 obreras/10 min (SE = 1,2; n = 76) (Apéndice 1).

Un total de 30 obreras de R. minuchae fueron seguidas durante toda la
fase de exploracion (Apéndice 2), 5 obreras exploradoras més se perdieron entre
ramas o fueron depredadas. En tres casos las obreras exploradoras que estaban
siendo seguidas encontraron un nido hospedador e iniciaron el reclutamiento de
sus compafieras de nido. Las obreras exploradoras batieron sectores cercanos a
su propio hormiguero, principalmente horizontales (50%) (Tabla I), alejandose
una distancia méaxima media de 2,7 metros del mismo (SE = 0,3; rango= 0,3-6,2
m; n = 30) e invirtieron una media de 17,7 min en esta actividad (SE= 3,6; rango
= 1,3-95,3 min); recorriendo una longitud total media de 7,3 m (SE= 0,8;
rango= 0,6-15,5). El marcaje de obreras exploradoras no tuvo éxito, ya que
provocaba la huida con gran excitacién despues de la manipulacién, las obreras
tardaban en regresar al nido, y cuando lo hacian no volvian a verse en el exterior

hasta pasados varios dias.

Independientemente de la distancia, el mecanismo de exploracion tiene
un patrén comun en la mayoria de los casos. Las primeras exploraciones son de
trayectoria corta y rectilinea, posteriormente se van alargando y complicando,
primero toman una direccién bastante linear, aunque en este trayecto la obrera
exploradora realiza paradas, en las que da vueltas sobre si misma para
orientarse, al final de esta trayectoria comienza la verdadera exploracién, y la
obrera pardsita se introduce en todos los agujeros, cambiando de direccion con
frecuencia. Tanto si encuentra un hormiguero hospedador como si no, la obrera
exploradora vuelve al nido parésito con una trayectoria recta, y sin hacer apenas
paradas, aunque el regreso es ain mds rdpido si un nido hospedador ha sido

localizado.
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Estudiando los patrones de exploracién sucesivos que se dan en el

mismo hormiguero y dia, podemos ver en una buena parte de los casos

(Apéndice 2) las obreras exploradoras barren distintos sectores en el entorno del

hormiguero.

Tabla 1. Obreras exploradoras seguidas en todo su recorrido, indicando la distancia

méxima a la que llegaron, el tiempo que estuvieron fuera del hormiguero y la longitud total

recorrida.
Fecha hora nido sector distancia tiempo  longitud
(m) (min) total (m)

21/6/1995  14:55:00 HRS 3 ,900 3,333 1,800
21/6/1995  15:09:00 HRS 3 ,300 1,333 ,600
21/6/1995  15:33:00 HRS5 3 2,100 17,567 4,800
21/6/1995  16:32:00 HRS 3 3,050 14,867 6,700
8/7/1995 13:30:00 HRS 3 2,080 11,050 4,800
8/ 7/1995 13:30:00 HRS5 7 1,300 7,067 3,200
8/7/1995 13:30:00 HRS 5 ,700 4,650 1,400
8/7/1995 16:14:00 HRS5 i/ 4,900 43,900 14,000
12/7/1995 15:30:00 HR4 1 ,630 10,033 2,440
12/7/1995  16:00:00 HR4 23 1,530 95,333 9,300
13/7/1995  16:55:00 HR7 3 2,400 4,050 5,820
13/7/1995  17:00:00 HR7 8 3,300 16,000 12,710
14/7/1995  14:40:00 HR4 1 ,400 3,467 1,750
14/7/1995  14:40:00 HR4 ) 1,000 8,583 3,930
14/7/1995  16:35:00 HR7 3 2,750 20,917 10,390
14/7/1995  17:00:00 HR7 3 3,600 13,550 8,320
16/7/1995  18:30:00 HR8 3 3,400 31,450 7,860
16/7/1995  19:00:00 HR8 7 5,600 39,633 13,400
16/7/1995  13:46:00 HR8 8 2,300 9,550 5,620
16/7/1995  17:00:00 HR8 | 2,900 9,933 7,240
17/7/1995  18:01:00 HRI1 1 2,600 7,567 5,950
17/7/1995  17:00:00 HRI 5 3,300 17,250 8,200
18/7/1995  16:15:00 HR4 7 4,900 24,717 15,540
20/7/1995  16:15:00 HR4 4 2,900 . 6,660
20/7/1995  16:15:00 HR4 6 2,000 . 3,680
20/7/1995  18:25:00 HR8 3 6,200 . 14,760
21/7/1995  18:00:00 HRS 1 2,980 12,133 7,680
21/7/1995  18:55:00 HRS S 2,840 13,500 .
21/7/1995 . HR8 1 4,730 15,000 9,260
22/ 7/1995 ° HR9 5 5,630 23,250 13,200

3.2. Asalto

La exploracion precede significativamente al asalto en la mayoria de los

casos (test de los signos p= 0,021). En més del 70% de los casos (8 asaltos de

11) el asalto se desencadena entre 1 y 2 horas después de haber sido registrada
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la exploracién, mientras que en dos casos se produjo al dfa siguiente, y en uno

de los casos sin haber sido vista ningtin periodo previo de exploracién.

La obrera exploradora que localiza un nido hospedador comienza en
solitario el asalto del mismo con la puesta en marcha del reclutamiento de
compaiieras coespecificas de nido. Cuando la obrera exploradora regresa a su
nido provoca una gran excitacién en éste, que se hace patente incluso en el
exterior. Fuera del nido pardsito, y exdctamente en la entrada, la obrera
exploradora consigue la atencién de varias obreras que realizan con ella
intercambios antenales y coge con sus mandibulas las mandibulas de una
compaiiera, que inmediatamente curva su cuerpo por debajo de la cabeza de la
obrera transportadora. Esta pareja o tdndem corre hasta las inmediaciones del
nido seleccionado para ser asaltado. Una vez alli, en un tiempo medio de 45 seg
(SE =6,5; n = 127) la obrera transportadora suelta a la transportada, y la primera
vuelve inmediatamente al hormiguero parésito (media + SE = 10,1 + 0,9 seg; n
= 98), mientras que la obrera transportada realiza varios movimientos de
orientacion, tardando mds tiempo en iniciar el regreso a su nido (media + SE =
26,8 £ 1,9 seg; n = 65). Si la obrera transportada encuentra otras obreras de R.
minuchae en los alrededores del nido hospedador realiza intercambios antenales
con ellas. Durante el trayecto de vuelta a su hormiguero la obrera transportada
da vueltas sobre si misma con mds frecuencia significativamente que la obrera
transportadora (transportadoras: media + SE = 1,3 + 0,2 orientaciones/ 30 cm;
transportadas: media + SE = 6,5 + 0,5 orientaciones/ 30 cm; test U de Mann-
Whitney, p<0,0001) (Fig.2a) lo que se traduce en una menor velocidad media de
regreso (transportadoras: 3,7 cm/seg; transportadas: 1,06 cm/seg; test U de
Mann-Whitney, p<0,0001) (Fig.2b). Estos movimientos pueden ser
interpretados como de orientacién, puesto que la obrera transportada no conoce
el camino de regreso, aunque si debe conocer la direccién de partida desde su
hormiguero y debe conocer los alrededores de su nido. Estas nociones pueden
haber sido adquiridas en la mayoria de los casos durante las exploraciones. Una
vez de vuelta en su nido cada obrera, transportadoras y transportadas, se dirige
hacia el nido hospedador con una nueva compafiera parasita, y asi el niimero de

obreras reclutadas crece aproximadamente como una progresién geométrica de

o n 2 -
término general 2 . Esta progresidn es limitada, en un momento concreto la
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cadena de reclutamiento disminuye y la mayoria de las obreras se concentran en
una zona cercana al nido que va a ser asaltado. Esta concentracién, la segunda
fase del asalto, termina cuando en un momento concreto todas las obreras
excavan por varios frentes, y se introducen en las cdmaras superficiales del
hormiguero hospedador, haciéndolo otras cuantas por la entrada principal del

hormiguero.

8-

5 -
o transportadora

47 o transportada

3-
2-

orientaciones

35 1
30 - }
25

o transportadora
20 1

o transportada

tiempo

Fig. 1. Diferencias existentes en el comportamiento de vuelta al nido. A) n° de orientaciones y
B) tiempo empleado en recorrer 30 cm, por las obreras transportadoras y transportadas durante

el reclutamiento hacia hormigueros hospedadores.

La actividad de asalto también es bimodal, con un pequefio maximo a las

13 h y otro mayor entre las 17 y las 19 horas, con un breve periodo de
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inactividad a las 16 h. El rango de factores abidticos en el momento del asalto es

aproximadamente el mismo que el de la actividad de exploracién, aunque mas
restrictivo (temperatura ambiente = 20,1 a 30,5° C; temperatura del suelo = 24,6

a 35,8° C; humedad ambiental = 10,2 a 49,2 %; humedad del suelo = 3,3a37
%) (Apéndice 1). Los asaltos ocuparon una media del 17% del tiempo total de
actividad de cada nido de R. minuchae en 1995 (SE = 2,7; rango = 7 a 23; n
=18). La mayoria de los nidos asaltados durante el periodo de estudio (65%)

estuvieron situados entre 3 y 5 m del nido pardsito.

Cada uno de los 5 hormigueros de R. minuchae seguidos durante 1995
llevaron a cabo entre 2 y 5 asaltos a nidos hospedadores (media= 3,6; SE = 0,6)
(Tabla II). El porcentaje de fracasos (asaltos que no fueron seguidos de robo de
prole) fué del 40% (7/18). En el 70% de estos asaltos infructuosas (70%; 5/7), el
reclutamiento de obreras no fue finalizado, mientras que sélo en el 30% (2/7) la
razzia fracas6 después de la invasién del nido hospedador. Normalmente (Tabla
y capitulo 6) los asaltos se realizan a hormigueros diferentes dentro de la

temporada y durante los afios sucesivos.

TABLA II. Asaltos seguidos en toda su duracién.

nido nido fecha duracién n°obreras distancia pendiente
R P (min)
hr4 1-94 1994 65 49 5,1 exito horizontal
hr5 hdepl-95 22-VI-95 65 40 3,0 exito horizontal
hr5 h5l 8-VII-95 45 58 1.5 exito subida
hr4 h4;j 15-VII-95 100 76 3.2 exito bajada
hr4 h4;j 14-VII-95 20 2 3,2 fracaso sin invasién  bajada
hr8 a 18-VII-95 30 2 8,5 fracaso sin invasién  bajada
hr8 a 19-VII-95 30 2 8,5 fracaso sin invasién  bajada
hr8 b 19-VII-95 25 4 3,0 fracaso sin invasién  bajada
hr8 hdep 2-95 20-VII-95 85 130 3,0 exito bajada
hr4 hde 20-VII-95 15 2 58 fracaso sin invasién  horizontal
hr4 hde 21-VII-95 135 117 5,8 exito horizontal
hrl hlo 27-VII-95 70 50 6,1 exito subida
hrl hle 20-VII-95 55 31 3.7 fracaso con invasién horizontal
h4g  hr4 26-VII-95 35 41 4,5 fracaso con invasién subida
hr4 haf 11-VII-96 55 58 2.1 exito bajada
hr9 22-VII-96 45 50 34 exito bajada
hrl hlo 7-VIII-96 40 25 6,1 fracaso con invasién subida
hrl7 9-VIII-96 55 60 3,1 exito bajada
hr24 2-VIII-98 50 59 4,8 exito bajada
hr5 h5s 15-VII-98 40 9 3,6 fracaso sin invasién  horizontal
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Fig. 3 N° de obreras de R. minuchae que llegan, salen y permanecen en los alrededores del nido
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Desde 1994 a 1998 hemos podido obtener la secuencia y los datos
completos de 20 asaltos, 11 con éxito, en los que se completaron las tres fases
del asalto y este fué seguido de saqueo; 3 sin éxito, en los que se produjo el
asalto completo pero no fué seguido de saqueo, y 3 en los que no ilegé se
finaliz6 el asalto, por lo tanto no hubo invasién del nido hospedador. La
secuencia de salidas, entradas y permanencia de obreras pardsitas en los
alrededores del nido a asaltar para estos tres casos puede verse en la Fig.2 a, b,
c. Los asaltos exitosos duraron una media de 70 min (SE = 8,2; rango = 45 a
135), mientras que el tiempo medio de duracién fue menor en los asaltos que no
tuvieron éxito, con invasion (media + SE = 43,3 + 6 min; rango 35-55 min) o
sin invasién (media + SE =26,7 +3,6; rango = 15-40 min) (Fig. 3 a,b,c). Hay
diferencias significativas entre las medidas de tendencia central de la duracién
total de los tres tipos de asaltos (Test de Kruskal Wallis; p = 0,0012). El nimero
de obreras que participan en los tres tipos de asaltos también es diferente
significativamente (Test de Kruskal Wallis; p = 0,0006). El nimero medio de
obreras que participan en los asaltos con éxito es de 68 (SE = 8,7), mientras que
es menor en los que fracasan despues de la excavacién (media + SE = 32,3 +
4,7) y atin menor en los que no se llega a completar el reclutamiento (media +
SE = 3,5 + 1,1). Existe una correlacidén positiva entre la duracién del asalto y el
nimero de obreras que participan en él (R’=0,7; p< 0,0001) (Fig.3a). La
distancia del nido hospedador estd correlacionada negativamente con el niimero
de obreras participantes, aunque de forma no significativa (R’ = 0,1; p = 0,2)
(Fig.3b).

Por otro lado vemos que nuestra hipétesis sobre la necesidad de
concentracion para que se lleve a cabo la excavacién es falsa, puesto que en los
cinco asaltos en que impedimos la concentracién de obreras La cadena de
transporte se vi6 afectada en cuanto que el nimero de obreras implicadas no
crece en la misma proporcién que en condiciones normales, pero esta finaliza,
produciéndose la excavacidn en los alrededores del hormiguero hospedador, sin

embargo no se llegd a completar la invasién del hormiguero hospedador en
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ninguno de los casos (Tabla II). Comparando los resultados sobre los asaltos

que produjeron invasién o sélo excavacién, obtenidos en los experimentos con

nidos manipulados y control, con la media de asaltos de ambos tipos producidos

a lo largo de los afios 1995, 96, 97 y 98 (nidos no manipulados) mediante el test

2 . . . o . .
de la X, vemos que no hay diferencias significativas en la frecuencia de asaltos
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Fig. 3 a) Relacién entre la duracién del asalto y b) la distancia del nido a asaltar con el nimero

de obreras reclutadas

en los que se produce invasién o no, entre éstos ultimos y los nidos control

(X’=0,8; gl = 1; p=0,3; test de Fisher p=0,4), y si hay diferencias significativas
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entre los nidos no manipulados y manipulados (X’=17,5; gl = 1; p=0,0001; test

de Fisher p=0,0003), y entre los nidos manipulados y control (X’=5,6; gl = 1;
p=0,01; test de Fisher p=0,04).

Durante la invasion, algunas obreras pardsitas excavan sobre el nido
hospedador para acceder directamente a las cdmaras superficiales, mientras unas
cuantas invaden directamente el hormiguero por la entrada principal del nido.
Fuera del nido no hay sefiales patentes de agresion entre obreras hospedadoras y
parésitas, aunque es comun ver dos o tres obreras de P. longiseta luchando
contra una obrera de R. minuchae y una o dos obreras de P. longiseta tratando
de cerrar la entrada de su propio nido desesperadamente. Internamente, la
batalla debe ser importante, ya que a veces algunas obreras de P. longiseta y la
reina o reinas abandonan el nido, buscando un nuevo lugar para refugiarse.
Ademas, durante el robo de prole, s6lo unas pocas P. longiseta minor son
transportadas vivas, mientras que la mayoria de las obreras son transportadas
desmembradas. No obstante las obreras de R. minuchae parecen no sufrir dafios.

El comportamiento interespecifico serd analizado con maés detalle en el capitulo
IX

Al final del asalto, algunas R. minuchae regresan a su propio nido, sin

llevar ningtin botin, pero la mayoria permanecen dentro del nido asaltado.

3.3. Robo de prole

Durante el verano de 1995, los 5 nidos estudidados de R. minuchae
robaron la prole de entre 1 y 3 hormigueros hospedadores (media= 2,2; SE =
0,37), presenciamos en total diez saqueos de hormigueros hospedadores y la
reubicacién de un nido parésito, por lo que en este caso el transporte de prole y
obreras se realizé en sentido contrario, del nido parasito al hospedador. El robo
de prole comienza normalmente casi 24 h después del comienzo del
reclutamiento, alrededor de las 17 h (4 ocasiones). Ocurre con frecuencia (6
ocasiones) que el primer intento de asalto que se produce tras la exploracién no

tiene un éxito total, como se ha visto en el apartado anterior, y no le sigue el
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Tabla III. Saqueos completos seguidos.

VELOCIDAD SAQUEO
DURACION PRESAS OBTENIDAS NIDO HOSPEDADOR
NIDO (presas/hora actividad)
DIAS HORAS MEDIA+SE MAXIMA VIVAS MUERTAS TOTAL DISTANCIA (m) SECTOR
HRS 2 7 23,247 43 122 64 186 3,05 5
HR4 1 4 67,3+31 124 147 55 202 32 4
HR7 4 16 45,2+108 127 677 92 769 44 8
HR8 1 4 75,7+40,8 158 290 13 303 3,0 4




saqueo. En estos casos, al dia siguiente, esta vez sin exploracidn, se repite el
asalto al mismo nido a partir de las 12 o 13 h y el robo de prole comienza
inmediatamente después del segundo asalto, aunque se da un descenso en la
actividad alrededor de las 15 o 16 h, como ocurre en las otras tareas de R.

minuchae (Fig.1).

El saqueo ocupa una media de 2 dias (SE=0,001; rango 1-4 dias) desde
las 12h hasta las 20h, utilizando un nimero medio de 7 horas (SE = 2). Las

condiciones abidticas en las que se produce este tipo de actividad son aiin mds
amplias que en el resto de tareas (temperatura ambiente: 16,5-31,9 °C,

temperatura del suelo: 19,1-35,6 °C, humedad ambiente: 7,4-73%; humedad del
suelo: 5,3-74%) (Apéndice 1). Una media de 21,8 R. minuchae /10 min (SE =
2,3; n=63) entran y salen cada hora del homiguero hospedador durante el
saqueo. El transporte del botin ocupa el 37,5% del total de la actividad de cada
nido de R. minuchae (SE =0,1; n = 5; rango 23,8 a 63%), siendo en general la

tarea que mds se extiende en el tiempo.

Las obreras pardsitas abandonan el nido hospedador no sélo con pupas
de P. longiseta, sino también con larvas, huevos, restos de obreras, entre los que
destacan por su tamafio los gastros de obreras repletas desmembradas, y
pequefias obreras vivas. En los 4 saqueos completos que hemos seguido (Tabla
III), hemos visto que estos pueden tener una duracién muy diferente (entre 4 y
16 horas de actividad de saqueo) y el nimero total de presas obtenidas también
es muy variable (media = 365 presas; SE=137; rango= 147-677 presas), asi
como la velocidad media de saqueo (23,2 presas’hora saqueo +7 hasta 75,7
presas/hora saqueo +40,8) y la velocidad méxima de saqueo (43 presas/hora
saqueo hasta 158 presas/hora saqueo). El saqueo mads efectivo, aquel que
consiguié mayor niimero de presas en menor tiempo, fué el del nido HR8, que
con 4 horas de duracién consiguié 290 esclavas potenciales (Tabla III). El nido
HR7, que obtuvo el nimero méximo de esclavas potenciales (677 presas) tiene
sin embargo una menor velocidad media de saqueo, debido a que el saqueo se

realiz6 durante 4 dfas y la velocidad media de saqueo decrecié de forma
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importante a partir del tercer dia de robo; durante los dos primeros dias la
velocidad media de saqueo fué del 66,3 presas/hora, comparable al de los otros
nidos (Tabla III).

Durante 2 dias en 2 robos de prole diferentes realizados por los
hormigueros hr4 y hr7, se superaron los 35° C de temperatura en el suelo,
produciéndose un cese en la actividad de saqueo llevada a cabo por R.
minuchae. Coincidiendo con este hecho se produjo en los dos casos la actividad
espontdnea de P. longiseta en el nido que estaba siendo saqueado, en este caso
las obreras de P. longiseta transportaron principalmente obreras coespecificas,
desde el nido que compartian y que fue asaltado, hasta una nueva ubicacién
cercana. En uno de los casos vimos transportar también a una reina de P.
longiseta. Hemos realizado una regresion entre las actividades de P. longiseta y
R minuchae y la temperatura del suelo, resultando ambas actividades

dependientes de este factor abiético (R’= 0,7 y R’= 0,6 respectivamente) (Fig 4).
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Fig. 4. Curvas de regresi6n entre la temperatura del suelo (Ts) y la actividad de P. longiseta y R.

minuchae durante los asaltos.

De las presas robadas al nido hospedador podemos diferenciar presas
vivas que dardn lugar a esclavas (huevos, larvas, pupas) y aquellas que serdn

utilizadas como alimento (restos de obreras, especialmente los gastros de
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obreras repletas, que contienen gran cantidad de liquidos azucarados). Con los
dos saqueos de media que realizan los nidos pardsitos se conseguiria la media de
obreras esclavas (623,4 obreras minor de P. longiseta) que se encuentra

habitualmente como media en los nidos parésitos (Capitulo VI).

En cuanto al tamafio de las presas transportadas podemos diferenciar
presas grandes (pupas mayor y gastros de repletas) y presas pequefias (huevos,
larvas, pupas minor, restos pequefios y obreras). El tamafio y peso medio de las
pupas minor y mayor, como exponente de las presas pequefias y grandes, puede
verse en la Tabla IV. El botin procedente del saqueo se compone principalmente

de pupas minor (52,2 %), larvas (29,4%) y restos de obreras (15,3%) (Fig.5).

300 1
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] larvas
200 .
= | pminor
g 150 | pmayor
= restos
“ 100 B gastros repletas
[J esclavas adultas

50

n? presas

Fig.5. Tipos de presas capturadas durante el saqueo.

Como puede verse en la figura 6(a,b,c,d), las presas que van a dar lugar a
esclavas son capturadas al principio del robo, mientras que los restos son

recogidos en la fase final.

La velocidad de las obreras parasitas durante el saqueo varia con el tipo
de carga que transportan y con la pendiente de forma significativa (Tabla V). La
velocidad de transporte de las presas grandes es independiente de la pendiente

(U de Mann-Withney, p=0,9). Las obreras cargadas con presas grandes van en
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todos los casos a velocidades menores que las presentadas por las obreras que
transportan presas pequefias (1,5 cm/sg) (Tabla IV), no sélo por lo que pesan
(Tabla V) sino por la dificultad de agarrarlas y sostenerlas adecuadamente En
horizontal parece que la velocidad de transporte de pupas grandes es mayor,
aunque siempre menor que la de presas pequefias, si bien el bajo nimero de

presas grandes transportadas no nos permite establecer comparaciones.

Tabla IV. Tamafio y peso de las pupas minor y mayor de P. longiseta, como exponente de las

presas pequefias y grandes transportadas durante el saqueo de prole.

Longitud (mm) Peso (mgr)
mediatse rango media tse rango
pupas minor 3,5 2,9-3,2 1,7 1-3,2
(n=40)
pupas mayor 4,5 3,9-5,2 3,6 2-7,1
(n=31)

En cuanto a las presas de tamafio pequefio, también las mas abundantes, hay
diferencias significativas de velocidad en su transporte entre subida y bajada
(ANOVA tipo II, test de Scheffé, p= 0,0005) y entre los recorridos de subida y
horizontal (p<0,0001). Los recorridos de bajada y en horizontal con transporte
de cargas pequefias no presentan diferencias significativas (p=0,7). Cuando las
obreras de R. minuchae se desplazan sin carga no hay diferencias significativas
entre las velocidades de subida, bajada y horizontal (ANOVA tipo II, test de
Scheffé).

Con respecto a si el aporte de alimento suplementario en las cercanias de
los hormigueros parasitados puede modificar la necesidad de saquear, con los
datos de 5 hormigueros cebados, s6lo podemos ver que parece tener efecto sobre
el comportamiento de asalto, pero que debe afectar a otros pardmetros

colaterales que no hemos controlado. La presencia de comida abundante no
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Tabla V. Velocidad media de las obreras de R. minuchae segiin la carga y la pendiente.

Pendiente Subida Bajada Horizontal

Carga pequefia grande sin carga | pequefia ' grande  sincarga | pequeiia grande sin carga
(n=55) (n=38) n=39) | (n=52) n=9) (n=18) | (n=42) (n=2) (n=22)
Velocidad
media 24+0,1 16+03 03+02 |33+02 15+02 28+02 |34+02 27+003 27+02
(cm/sg) + SE




220 1 800 T
200 1 HR4 700
180 7 600
160 1
140 1 500
120 1 —o— esclavas acum 400 —o— esclavas acum
100 A —o— total acum 300 —— total acum
80 7 200
60 1 1
40 1 o8
20 1 0]
0 5 -100 .
Observations Observations
350 1
200 1
180 1 %00 1
160 .
HR5 250
140 ' 200 - HRS8
120 - —o— total acum
—o— esclavas acum 150 4
100 —o— Column 19
—o— total acum 100
80 1
60 50
40 1 0
20 50
0 . Observations
Observations

Fig. 5. N° total de presas vivas y total acumulado capturado cada hora de observacion en cuatro asaltos completos seguidos



disminuye significativamente el nimero de asaltos efectuados, ni el de saqueos.
La tasa media de éxito en el asalto (saqueos/asaltos) durante 1998 es casi la
mitad (0,4) en los nidos cebados, mientras que en los nidos control es de 0,87,

aunque no hay diferencias significativas entre estas medias.

Los hormigueros hospedadores que han sido asaltados sobreviven (IS =
0,5) con mayor dificultad que los hormigueros que no fueron seleccionados para
el asalto (IS = 0,8), existiendo diferencias significativas entre ambas frecuencias
(X’=17,6; p=0,005; G = 6,9; p=0,008; Fisher p= 0,01). No aparecen sin embargo
diferencias significativas entre la proporcion de supervivientes de asaltos con
éxito y sin éxito. Todos los asaltos frustrados que fueron seguidos realizaron

invasién del hormiguero hospedador.

4. DISCUSION

En el caso de R. minuchae hemos detectado un patrén de exploracién similar
al descrito en Polyergus rufescens, 1a inica especie para la que esta actividad ha
sido estudiada detalladamente (Le Moli et al. 1994). Los datos obtenidos en
exploraciones consecutivas nos hacen pensar que la busqueda de nuevos
hormigueros hospedadores comienza con salidas cortas que se van haciendo
cada vez mas complicadas, alargandose la distancia rectilinear de ida y vuelta y
més grande el drea de bisqueda. Sin embargo, tanto la distancia méaxima en
linea recta (P. rufescens: 54 m; R. minuchae: 2,7 m), como la longitud media
recorrida (P. rufescens: 34 m; R. minuchae: 7,3 m), durante las exploraciones
son menores en R. minuchae. Esto puede ser debido a una mayor distancia entre
los nidos hospedadores (Le Moli et al. 1994, Fig.2, capitulo 3), quizés unido a
otras razones como el uso de feromonas para reforzar la orientacién mediante
claves visuales que permita un mayor alejamiento en P. rufescens. Las obreras
de R. minuchae no utiliza ningun tipo de feromona para reforzar su orientacion,
nunca se le ha visto en actitud de depositar ninguna sustancia quimica, y no las
usa tampoco durante el reclutamiento, que es cuando puede ser mds ventajosa

segln discutiremos con posterioridad. Sin embargo, durante toda la razzia es

109



habitual que las obreras de R. minuchae se orienten dando vueltas sobre si
mismas. Por tanto, y de forma contraria a Mori et al. 1991, pensamos que los
recorridos rectilineos en R. minuchae responden a un entrenamiento para la fase
de exploracién, ya que suelen ocurrir al comienzo de ésta, y no a obreras que
sigan pistas de feromonas de razzias anteriores (Mori et al 1991). De qué forma
las obreras exploradoras consiguen barrer toda la circunferencia alrededor del
hormiguero y comunicar a las compafieras de tarea qué sectores han sido
explorados, al igual que ocurre en P. rufescens, es un problema que no hemos
estudiado en profundidad, suponemos que cada obrera guarda en su memoria
claves de orientacién que le indican los sectores en los que ha estado ya
buscando, de la misma forma que ha sido descrito en P. rufescens (Topoff et al

1984, 1987).

El nimero de obreras implicadas en la exploracién es mayor en R. minuchae
(P. rufescens: 7 obreras/dia; R. minuchae: 11,6 obreras/10 min), aunque realizan
esta tarea durante menos tiempo (P. rufescens: 40 min; R. minuchae: 17,7 min).
Los nidos del género Formica, hospedador del género Polyergus (grandes
montones de materia vegetal acumulados por especies que utilizan sefales
quimicas para reclutar a sus compafieras de nido hacia la fuente de alimento)
son mucho mas patentes para Polyergus que los hormigueros de P. longiseta
para R. minuchae (poco conspicuos, sin sefiales visuales ni quimicas externas,
puesto que forragea individualmente). Estas caracteristicas pueden marcar la
necesidad de una bisqueda més intensiva de nidos hospedadores por parte de las

obreras exploradoras de R. minuchae.

La exploracién siempre precede al asalto, lo que apoya la conclusién de
Mori et al (1991) para P. rufescens, en contra de otros hallazgos previos

(Dobrzanski & Dobrzanska 1978) sobre la misma especie.

La diferencia mas espectacular de R. minuchae con respecto a las especies
del género Polyergus es su sistema de reclutamiento mediante transporte de

adultos, que comparte con la otra especie del género Rossomyrmex (Arnoldi
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1932, Marikovsky 1974), mientras que Polyergus usa reclutamiento mediante
feromonas (Talbot, 1967; Hasegawa & Yamaguchi, 1994; Le Moli et al., 1994).
Este es el tnico género duldtico o esclavista que usa este método de
reclutamiento hacia el nido hospedador (Arnoldi 1932, Tinaut & Ruano 1998).
Este sistema de reclutamiento no parece muy ventajoso puesto que supone un
mayor esfuerzo individual que el reclutamiento en grupo mediante feromonas.
Otras ventajas de este dltimo sistema de reclutamiento son que el nimero de
obreras reclutadas es controlado mediante la concentracién de la sustancia
quimica, que suele estar en relacién con la cantidad de alimento o presas a
colectar (Acosta et al. 1998), ademds el reclutamiento en grupo produce un
efecto sorpresa sobre el nido hospedador que facilita su dominacion. Parece
obvio que R. minuchae no puede utilizar sefiales quimicas para el reclutamiento,
lo que seria mucho més ventajoso para asegurar el €xito del asalto. La no
utilizacién de sefiales quimicas por parte de R. minuchae para el reclutamiento,
orientdndose probablemente mediante la posicién del sol y claves visuales, estd
relacionada con las condiciones abidticas que soporta durante su periodo de
actividad, como ya ha sido probado en Formicidos (Ruano et al 1999). Durante
las horas de actividad de R. minuchae no se observa en el drea de estudio
actividad de ninguna de las otras especies que utilizan reclutamiento quimico
hacia la fuente de alimento (ver capitulo 3), lo que apoya la idea de que los
factores abi6ticos, especialmente la temperatura del suelo, actiian sobre la

eficacia de las sefiales quimicas haciéndolas inefectivas (Ruano et al 1999).

Nuestra hipétesis sobre la necesidad de la concentracién de obreras para que
se produzca excavacién en el hormiguero hospedador ha resultado falsa. El
contacto entre las obreras parasitas no desencadena la excavacion, puesto que en
los experimentos realizados en los que evitabamos la concentracién de obreras
se producian igualmente el fin de la cadena de transporte y la excavacion. Otra
posibilidad es que sea el desgaste fisico de las obreras implicadas en el
reclutamiento y su permanencia cerca del nido a asaltar el que produzca la

concentracién y excavacion posterior, pero este hecho debe ser comprobado.
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La hipétesis de la accién anuladora del sobrealimento sobre la formacién de
razzias tampoco ha quedado probada con nuestros experimentos, puesto que en
los hormigueros cebados se realizaron un nimero de asaltos similar al de los
hormigueros no cebados. Probablemente esto es debido al bajo nimero de
muestras y a la actuacién de efectos colaterales no controlados, como el
aumento de la competencia interespecifica por el alimento en los cebos. El
aumento de competidores cercanos al hormiguero parasito dificulta la actividad
normal del hormiguero y el desarrollo de las tareas de Rossomyrmex, como el
correcto reclutamiento de obreras para la consecucién del asalto, ya que ninguna
de las dos especies del tdndem hospedador-pardsito puede ser considerada
dominante en sus interacciones con las especies competidoras, por lo que
probablemente basan su estrategia vital en pasar desapercibidas y evitar la
competencia. Sobre este tema deben ser aumentados el nimero y tipo de

experimentos.

La inmensa mayoria de los asaltos no manipulados finalizan con la invasién
del nido a saquear. La estrategia durante la invasién en R. minuchae, también
difiere con respecto a Polyergus'. La ultima especie provoca la secrecién de una
feromona de alarma en su hospedadora Formica, que abandona entonces el nido
(Topoff, 1990), permitiendo asi que el pardsito se apropie de las pupas sin
resistencia (Topoff, 1990; Hasegawa and Yamaguchi, 1994; Talbot, 1967; Le
Moli et al., 1994), mientras que en el caso de R. minuchae existe un contacto
directo entre las dos especies, con evidencias de lucha entre ellas, como son los
restos de obreras desmembradas que saca Rossomyrmex durante el robo de

prole, y las luchas de baja intensidad que hemos presenciado en el exterior.

En R. minuchae el nimero de obreras implicado en el asalto parece ser el
factor determinante del éxito o fracaso del mismo, mientras que la distancia del
hormiguero hospedador no influye decisivamente en el éxito del asalto. Este
hecho se ve apoyado por los resultados de nuestro experimento de extraccion de
obreras, en los que no se llegé a invadir ninguno de lo 5 nidos en los que se

evitd la concentracion de obreras. Un niimero medio de obreras (entorno a 32

112



0006800000500 0000000000200800C0P8009000005%90 8300003000628 020000

obreras) puede finalizar la invasién del hormiguero hospedador, pero sin

embargo parece que las luchas posteriores pueden abortar el intento de saqueo.

Una peculiaridad importante de R. minuchae es el bajo niimero medio de
saqueos por estacion (2,2 saqueos/nido pardsito/afio en oposicién a los entre 19
y 63 saqueos/nido pardsito/afio en Polyergus; Talbot, 1967; Hasegawa &
Yamaguchi, 1994; Le Moli et al., 1994). Esta diferencia puede estar relacionada
con la exahustiva explotacion del nido hospedador que realiza R. minuchae, y la
duraci6n del robo de prole (2 dias de media en R. minuchae, mientras que en
Polyergus el saqueo finaliza en una media de 5 minutos en P. rufescens (Mori et
al. 1991) y 17 minutos en P. lucidus (Talbot 1967). El niimero medio de obreras
participantes en el asalto es también muy diferente (1061 obreras en P.
rufescens (Mori et al. 1991), 269 en P. lucidus (Talbot, 1967) y 68 en R.
minuchae). De acuerdo con la poblaciéon media de los hormigueros parasitados y
no parasitados de P. longiseta, es evidente que dos o tres razzias proporcionan

un aporte de esclavas suficiente para el nido R. minuchae.

Las pupas minor son las presas perfectas para R. minuchae ya que son las
mds abundantes en los hormigueros hospedadores, pesan poco y son
transportadas con facilidad (la velocidad de transporte de pupas minor en los
nidos hospedadores situados por encima del hormiguero parasito es similar a la
de las obreras sin carga, lo que indica que el coste del transporte es minimo), no
tienen que ser alimentadas, por lo que no compiten con la prole de R. minuchae
por los recursos y ademds daran lugar a obreras minor, que son las que de forma
primordial se encargan del trabajo dentro y fuera de los nidos de P. longiseta
(Ferndndez Escudero 1994). Ademds es un recurso disponible durante todo el
periodo vegetativo de P. longiseta debido a la capacidad de la reina de esta
especie de poner huevos inmediatamente después del periodo de hibernacién, lo
que implica una capacidad de maduracién de los oocitos a temperaturas

cercanas a los 0 °C (Fernandez Escudero et al. 1997).

El saqueo de los hormigueros en R. minuchae no es sélo una forma de

proveerse de nuevas esclavas, sino que también se obtienen recursos

113



alimenticios, con el transporte de restos de obreras, y especialmente con los

gastros de obreras repletas, como ocurre también en Polyergus (Talbot 1967).

El asalto al nido hospedador reduce sus posibilidades de supervivencia en un
treinta por ciento. Una cuestién importante es que, segin los resultados
obtenidos, parece que el dafio fundamental se realiza durante la invasién, ya que
los asaltos que no van seguidos de saqueo sobreviven en la misma proporcion
que los que sufren un asalto con éxito. En la invasién se produce el contacto
mds agresivo entre hospedador y parésito, y aunque R. minuchae no pueda
dominar el hormiguero hospedador, parece que causa importantes dafios en las
obreras adultas, lo que puede llegar a poner en peligro la continuidad en el
mantenimiento del hormiguero, e incluso pueden llegar a eliminar a la reina.
Una vez invadidos puede ser mds rentable intentar huir con la reina, lo que
aumentaria las posibilidades de volver a producir prole y restablecer el
hormiguero. Esta huida sélo es posible cuando el pardsito se encuentra en
inferioridad de condiciones, lo cual parece ocurrir con temperaturas del suelo
superiores a los 35’ C, y no siempre tienen éxito, puesto que su nueva

localizacién puede ser encontrada por las obreras parésitas.

Por tanto podemos concluir que R. minuchae es una parisita esclavista
obligada, que presenta diferencias evidentes, en cuanto a estrategias de
reclutamiento, invasion y saqueo de hormigueros hospedadores, con el género
Polyergus. Estas diferencias se fundamentan en la imposibilidad de R. minuchae
para utilizar sefiales quimicas durante la organizacién de las razzias,
especialmente durante el reclutamiento, lo que hace que ésta sea una actividad
mas costosa. El bajo nimero de obreras participantes determina que la invasién
se produzca con cierta resistencia por parte de la especie hospedadora y que el
saqueo desde su inicio se demore en el tiempo. Sin embargo, el coste de la
localizacién y parasitacién sin usar feromonas de reclutamiento, de una especie
cuyo ritmo de actividad estd adaptado a condiciones de temperatura y humedad
del suelo elevadas, parece ser compensado por la evitacién de competencia
interespecifica con las especies de la zona que reclutan en masa (Tapinoma

nigerrimum y Tetramorium caespitum).
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Todos estos datos comportamentales apoyan la idea de la separacién
filogénetica entre los géneros Polyergus y Rossomyrmex, ya conocida por
métodos morfolégicos y moleculares (Tinaut et al, 1994; Hasegawa et al. in

prep), lo que implica la aparicién polifilética del esclavismo en la tribu

Formicini.
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VIII. SELECCION DE NIDOS
1. INTRODUCCION

Los nidos hospedadores son encontrados por una tnica obrera de
Rossomyrmex minuchae tras un periodo de bisqueda activa (exploracién) de
duracién muy variada (Ruano & Tinaut 1999). Durante éste, una o varias
obreras de R. minuchae salen del hormiguero y recorren los alrededores del
hormiguero introduciéndose en todos los agujeros del camino (Ruano & Tinaut
1999). Es frecuente que la obrera scout pase cerca de hormigueros de P.
longiseta sin encontrarlos aparentemente, y cuando encuentran uno, el proceso
de reclutamiento se desencadena inmediatamente (Ruano & Tinaut 1999). Este
método de localizacion de hormigueros se produce de forma similar en otras
hormigas esclavistas del género Chalepoxenus (Schumann 1992),
Harpagoxenus y Leptothorax (Alloway 1979), Polyergus (Talbot 1967, Mori et
al. 1991). En el género Polyergus (perteneciente a la tribu Formicini como
Rossomyrmex) se producen en cada estacion un gran nimero de asaltos (entre 19
y 63 dependiendo de la especie) por lo que la mayoria de los nidos
hospedadores existentes alrededor son parasitados una o varias veces al afio
(Hasegawa & Yamaguchi 1995, Mori et al 1991). Por tanto no puede hablarse
de seleccién de hormigueros hospedadores .

La observaciéon del proceso de localizaciéon de hormigueros en R.
minuchae sugiere que los hormigueros hospedadores potenciales son detectados
sin seguir una pista determinada. La rapidez con que se desencadena el asalto,
una vez localizado el nido hospedador, junto al bajo nimero de hormigueros
asaltados en cada estacién, parece indicar que no exista seleccién de
hormigueros hospedadores por parte de la hormiga scout y que la localizacién
de éstos se realice de una forma azarosa. Sin embargo, esta primera hipétesis
surgida de la observacién parece poco probable, ya que la localizacién de
hormigueros hospedadores es de vital importancia para el mantenimiento y la
reproduccién de los nidos parésitos, puesto que esta especie es parasita obligada
(Ruano & Tinaut 1999). Ademis el proceso de asalto de nidos es muy costoso
para el hormiguero pardsito, interviniendo alrededor del 56% de la poblacién
pardsita en €l (ver capitulo VII), y el porcentaje de éxito en ellos elevado (ver
capitulo VII).
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Por tanto pensamos que, de una forma coherente, la seleccion natural

deberia haber actuado favoreciendo aquellos hormigueros que asalten a los

nidos

hospedadores mds convenientes. Nuestras hipétesis sobre qué

hormigueros deben ser seleccionados para el asalto son:

122

1. los hormigueros mds féciles de asaltar, es decir, aquellos que:

a. estén mds cerca del nido parésito, puesto que esto supondria un
ahorro en el esfuerzo de desplazamiento de las obreras parasitas hasta el
nido hospedador, pero sobre todo en el desplazamiento hacia el propio
nido, una vez cargadas con la prole y restos del nido hospedador
asaltado. También se reduciria el riesgo de depredacién tanto de las
obreras pardsitas, como de la carga transportada, que es muy apetecible
para un gran nimero de depredadores (araneidos y otras hormigas)

b. los hormigueros situados en una pendiente favorable. La zona
de estudio se encuentra situada en una ladera de fuerte pendiente y, COmo
ha sido comprobado en el capitulo anterior, las obreras parésitas
cargadas reducen su velocidad yendo pendiente arriba (media + se =
0,018 + 0,001 m/s), mientras que no modifican significativamente su
velocidad cuando suben o bajan descargadas (media + se = 0,030+0,002
m/s y media + se = 0,028+0,002 m/s respectivamente) o en tandem
(media £ se = 0,020+0,001 y media + se = 0,015+0,003 m/s
respectivamente). Los hormigueros hospédadores situados pendiente
abajo por tanto no tienen una ventaja grande a la hora de la localizacién
0 del reclutamiento, sin embargo es mdas dificil regresar al hormiguero
desde un hormiguero situado pendiente abajo cuando van cargadas con
prole, aumentando asi el riesgo de pérdida de la carga o depredacién. Por
tanto serdn seleccionados los nidos que se sitien pendiente arriba con
respecto al nido parasitado o en horizontal.

2 Otro criterio de seleccién podia estar relacionado con la calidad
del hormiguero y el nimero de obreras que habiten en €l .

a. los hormigueros que tuvieran mas obreras. De esta forma se
podria obtener mds prole en los asaltos, y serian necesarios menos
asaltos para asegurar la supervivencia y reproduccién del hormiguero.

b. los nidos que tuvieran menos obreras. Los nidos populosos
pueden ofrecer mds resistencia durante la invasion por parte de las
parasitas, lo que podria favorecer la seleccién de los nidos més pequefios
y débiles.



Por tanto, y a pesar del comportamiento aparentemente azaroso de
localizacién de nidos hospedadores, nuestras predicciones son que, debido al
importante coste que supone el asalto de nidos para la sociedad parasita (Tinaut
& Ruano 1998, Ruano & Tinaut 1999), deben haber sido favorecidos por la
seleccion natural aquellos nidos que asalten los hormigueros hospedadores més
accesibles (cercanos y situados en una pendiente favorable) y con mayor
poblacién.

2. MATERIAL Y METODOS

Durante tres afios (1996, 1997 y 1998) hemos seguido los asaltos de
cinco (hrl, hr4, hr5, hr7 y hr8), cinco (hrl, hr4, hr5, hr7 y hr8) y tres (hr5, hr7
yhr8) hormigueros de R. minuchae respectivamente, estableciendo alrededor de
ellos una zona circular de 10 metros de radio, dentro de la cual localizamos,
marcamos y situamos en un mapa un total de 173 nidos de P. longiseta. A pesar
de que los datos proceden de las mismas zonas cada afio, podemos considerarlos
independientes, puesto que cada afio el hormiguero parésito debe seleccionar, de
entre todos los hormigueros disponibles, aquellos més adecuados, y en principio
todos cuentan con la misma posibilidad de ser saqueados.

Durante tres dias previos a cada estacion de asaltos (Ruano & Tinaut
1999) registramos la actividad de cada nido de P. longiseta (entradas + salidas/
5 minutos) en tres momentos diferentes del dia, dentro del periodo diario de
méxima actividad de la especie hospedadora (12-18 horas, Ruano & Tinaut
1999). Con todo esto obtuvimos un dato de actividad media para cada uno de
los nidos que se situaban en cada una de las zonas para cada afio. Asi
pretendiamos obtener una medida de la "calidad" del hormiguero ya que la
actividad de forrageo puede considerarse como una medida directa de las
necesidades del nido (prole existente y produccion de sexuados que requieren
mayor cantidad de alimento). Para que la actividad media fuese comparable en
las diferentes zonas de muestreo, hemos relacionado cada media de actividad
con la actividad méxima registrada en la zona, obteniendo asi una frecuencia de
actividad, de forma que la actividad media de los hormigueros hospedadores en
cada zona queda jerarquizada, siendo comparables, por ejemplo los nidos con
actividad méxima de cada zona (actividad jerarquizada = 1) aunque el nimero

de entradas + salidas en 5 minutos sea muy diferente.
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Durante la estacién de asaltos (final de julio a principios de agosto,
Ruano & Tinaut 1999), cada una de las cinco zonas fue visitada al menos dos

veces al dia, de forma que podiamos detectar cualquier asalto que se hubiese
llevado a cabo.

Asi en cada uno de los asaltos que se produjeron durante estos afios en
las cinco zonas, conociamos para cada nido asaltado, su distancia al nido
pardsito mds cercano, su posicién con respecto a la pendiente y ademdis
tenfamos caracterizado su nivel de actividad compardndolo con el resto de
hormigueros de P. longiseta de la zona (actividad jerarquizada). La posicién con
respecto a la pendiente fué fijada dividiento cada zona circular en 8 sectores,
desde el 1 situado pendiente arriba hasta el 5 situado pendiente abajo, y el 3y 7
situados en la horizontal. Cada uno de estos sectores, basiandonos en las
diferencias de velocidad de hormigas parasitas cargadas observadas (capitulo
VII), se ha considerado que correspondia a un esfuerzo diferente. Este factor es
el resultado de comparar las velocidades de las obreras parésitas cargadas con
pupas minor en los diferentes sectores:

sector 1: factor de esfuerzo 0.4
sectores 2 y 4: factor de esfuerzo 0.7
sectores 3 y 7: factor de esfuerzo 1
sectores 4 y 6: factor de esfuerzol.3
sector 5: factor de esfuerzo 1.6

Para decidir si existian diferencias significativas entre las distancias al
nido parédsito y la actividad media jerarquizada de los nidos hospedadores
seleccionados y no seleccionados, asi como en el nimero de nidos asaltados
pendiente abajo (sectores 4,5 y 6) y pendiente arriba (sectores 8, 1 y 2), hemos
aplicado una U de Mann-Withney. (Sokarl & Rohlf 1995)

Las diferencias existentes en las distancias entre nido hospedador y
parésito segln el orden de asalto han sido establecidas mediante el test de
Kruskal Wallis.

Por otra parte hemos aplicado una regresién logistica (Sokal & Rohlf
1995) para conocer cual de las variables independientes consideradas (distancia,
pendiente o actividad jerarquizada de los nidos) influye de forma mds decisiva
en que un hormiguero hospedador sea seleccionado. Hemos utilizado un
procedimiento de eliminacién de variables por pasos (Hardy & Field 1998),
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incluyendo primero las tres variables independientes para desarrollar el modelo,
posteriormente hemos extraido cada una de las variables, comenzando por la
que contribuye en menor medida a la significacién del modelo y comparéndola
con la anterior mediante el estadistico G (cambio en la desviacién de ambos
modelos).
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Fig. 1. A. Distancia media (SE) de los nidos hospedadores seleccionados (s) y no
seleccionados (n) al nido pardsito. B. Distancia media (SE) al nido parasito de los nidos

hospedadores seleccionados en primer, segundo y tercer lugar.
3. RESULTADOS
El n° medio de nidos alrededor de los nidos de R. minuchae oscil6 entre

12 y 16 nidos/zona entre los afios 1996 y 98 (rango 8-19 nidos/zona) y se
produjeron en total 30 asaltos. En ocho ocasiones fueron asaltados nidos de
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P.longiseta que no habiamos localizado previamente, por lo que no pudieron ser
utilizados para estudiar el criterio de seleccién de nidos hospedadores, ya que no
conociamos su actividad. Existe una correlacién negativa entre el nimero de
nidos asaltados no localizados con anterioridad y el nimero de afios de estudio.
Este hecho, unido al bajo nivel de actividad media de los nidos de P. longiseta
(media + se = 6,8 + 0,4 entradas+ salidas /5 min; rango = 0-36,5), nos hacen
concluir que estos nidos simplemente no habian sido localizados debido a su
escasa actividad, sin embargo no han sido incluidos en el estudio.
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Fig. 2. N° de nidos hospedadores (seleccionados y no) presentes en cada uno de los sectores
La distancia media al nido parésito de los nidos seleccionados

(media + se = 4,5 + 0,3; n=22) y no seleccionados (media + se = 5,8 + 0,15;
n=151) es diferente significativamente (Test U de Mann-Withney; p= 0,0014)
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(Fig.1 A). Si consideramos el orden de seleccién, también podemos observar
que la distancia al nido pardsito del primer nido asaltado es menor
significativamente que las del segundo o tercer nido asaltado (Test Kruskal
Wallis; p=0,0055) (Fig.1B).

Los hormigueros hospedadores se distribuyen de forma homogénea en
todas las direcciones del espacio alrededor del hormiguero parisito, existiendo
un nimero mayor de hormigueros en los sectores situados pendiente abajo. Sin
embargo son mds seleccionados aquellos situados en los sectores horizontales o
pendiente arriba, aunque no existen diferencias significativas, debido al bajo
nimero de hormigueros seleccionados pendiente abajo (n = 2) (Fig 2).

En cuanto a la actividad jerarquizada no hay diferencias significativas (Test U
Man Whitney) entre las medias de los hormigueros seleccionados (media + se =
0,37 £ 0,05) y no seleccionados (media + se = 0,35 + 0,02).

Cuando utilizamos la regresion logistica para analizar cual de los
parametros anteriores explica mejor la probabilidad de seleccién del hormiguero
hospedador, y hasta qué punto ésta es predecible, obtenemos un modelo
altamente significativo (Chi2(3) = 28,03; p<0,00001). El parametro menos
explicativo es la actividad jerarquizada (p=0,09). El modelo obtenido despues
de la extraccion de la actividad jerarquizada como variable explicativa, no
presenta diferencias significativas con el anterior (Max. Likelihood p=0.09),
manteniendo la misma capacidad explicativa (Chi2(2) = 25,2; p<0,00001). Al
extraer la variable factor esfuerzo el nuevo modelo si presenta diferencias
significativas con el anterior (Max. Likelihood p=0,0001), aunque el parametro
distancia al hormiguero parasito retiene la mayor parte de la variabilidad total.
Sin embargo, la clasificacion correcta es del 18,2% para los nidos seleccionados
y del 98,08% para los no seleccionados.

Existe una correlacién negativa entre la distancia media entre nido
pardsito y depredado y el factor esfuerzo que tiene que realizar el nido parasito,

asi cuanto mayor es el factor esfuerzo, menor es la distancia a la que se sitian
los nidos parasitados (R*=0,9; p<0.0001).

4. DISCUSION
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La distribucién homogénea de hormigueros hospedadores en todos los
sectores establecidos en las zonas de estudio, unido al menor nimero de asaltos
en los sectores pendiente abajo, supone la existencia de seleccién de los
hormigueros hospedadores con respecto a la pendiente. Las diferencias
significativas entre las medias de hormigueros asaltados y no asaltados, apuntan
también a una dependencia de la seleccién con respecto a la pendiente. Todo
esto es corroborado por el alto nivel de significacion del modelo de regresién
logistica obtenido, en el que las variables implicadas en la seleccién de
hormigueros hospedadores son distancia al nido parésito (la variable que retiene
mayor cantidad de variabilidad) y el factor esfuerzo, relacionado con la

pendiente. Estos resultados estdn de acuerdo con nuestras predicciones 1 a 'y b.

La interaccién entre ambas variables queda demostrada con la alta
correlacién existente entre la distancia de asalto y el factor de esfuerzo
relacionado con la pendiente. Es decir, cuando se seleccionan para el asalto
nidos pendiente abajo, estos estdn situados a menor distancia, mientras que
cuando los nidos estén pendiente arriba la distancia al nido es mds variable, esta
pardmetro parece perder importancia en este caso debido a que el regreso de las
obreras pardsitas cargadas se ve favorecido por la pendiente. Este hecho es
probablemente responsable del bajo porcentaje de clasificacién correcta
obtenido para los nidos seleccionados.

Nuestras predicciones relacionadas con la calidad del hormiguero
(hipétesis 2 a y b) no se cumplen. La seleccién de hormigueros hospedadores no
se ve influida por la actividad desarrollada por cada nido. Este hecho plantea
dos problemas: en cuanto a la cantidad de obreras que se pueden obtener en
cada asalto podemos pensar que cualquier nido funcional puede proporcionar un
nimero suficiente de esclavas para el hormiguero pardsito; en cuanto a la
capacidad de defensa diferencial de los hormigueros segin la cantidad de
obreras, la actitud agresiva de la especie hospedadora serd analizada en el
capitulo siguiente.
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IX. RELACIONES DE AGRESIVIDAD ENTRE
HOSPEDADOR Y PARASITO.

PAPEL DEL HOSPEDADOR EN LA DISTRIBUCION DEL
PARASITO

1. INTRODUCCION

La mayoria de los animales pardsitos presentan una distribucion
parcheada, en la que se considera que la influencia del hospedador es notable.
En primer lugar porque el hospedador es necesario para la vida del parésito, y en
segundo lugar porque es la fuente mis importante de presiones selectivas y una
parte fundamental del hébitat del pardsito (Poulin 1998). Sin embargo, la
literatura no considera habitualmente al hospedador como un factor que pueda
influir actualmente en la distribucién del parasito, a pesar de la necesidad de su
presencia. En hormigas parésitas la mayoria de la informaci6n existente trata
sobre la especificidad por el hospedador y los mecanismos que permiten
reconocer a la especie hospedadora o acerca de los mecanismos usados por el
parésito para invadir los nidos hospedadores (p.e. Buschinger 1986; Holldobler
& Wilson 1990). Por el contrario se conoce muy poco acerca de los mecanismos
de rechazo del hospedador para evitar el parasitismo y la macro- o micro-
evolucién de éstos después del contacto hospedador-pardsito. Davies et al.
(1989) sugieren estrategias por las cuales las hormigas hospedadoras podrian
defenderse contra los parésitos como: mejor reconocimiento de individuos no
pertenecientes a la misma especie, inmunidad a las sustancias de
apaciguamiento, mejora de la capacidad de lucha, aumento de la capacidad de
discriminar la progenie y el olor colonial de la prole hospedadora, aunque
existen pocas pruebas de que tales caracteristicas estén mds perfeccionadas en
especies parasitadas que en las no parasitadas. Wilson (1971; ver también
Holldobler & Wilson 1990) observé que los pardsitos sociales son més
abundantes en las zonas mas frias de Europa y Norte América. El sugiri6 que

ciertos climas y entornos predisponen a las especies de hormigas hacia el
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parasitismo. Las temperaturas mds frias pueden facilitar el proceso del

parasitismo atenuando la respuesta de los colonias hospedadoras .

En Sierra Nevada, Proformica longiseta, la especie hospedadora, se
localiza en un 4rea continua desde los 2000 a los 2700 m.s.n.m. (Tinaut 1979).
Sin embargo la distribucién del parasito R. minuchae se reduce al limite inferior
de la distribucién del hospedador, la zona mas cilida y paradéjicamente donde
el hospedador tiene una distribucién menos densa, (Capitulo 2, 3 y Ruano &
Tinaut 1999) y que por tanto se puede considerar un drea subdptima, lo que
podria provocar la atenuacién en la respuesta de la poblacién hospedadora,
siguiendo la hipétesis de Wilson. Esto sugiere que la poblacién hospedadora que
se sitia en el limite inferior de la distribucién, posee alguna caracteristica que

permite la existencia del parésito.

Es bien conocido que la capacidad de discriminar las obreras
pertenecientes al mismo hormiguero estd basada en el olor colonial producido
mediante claves quimicas. Este olor se debe a componentes genéticos y/o
ambientales y esta capacidad generalmente induce a la agresién hacia los
intrusos (Lenoir et al. 1999; Vander Meer & Morel 1998). Asi, nosotros hemos
comprobado el comportamiento agresivo de las poblaciones del hospedador
(parasitadas o no) hacia y entre las poblaciones del hospedador. Como control
hemos afiadido en los experimentos otra especie del mismo género y
geograficamente cercana: Proformica ferreri, aunque no estd directamente en
contacto con P. longiseta ni con R. minuchae. Asi hemos intentado comprobar
las relaciones entre agresividad, diferencias en los perfiles cuticulares, distancias

geogréficas y si las colonias estdn parasitadas o no.

De acuerdo con la teoria general de reconocimiento en hormigas y el
papel de las sustancias quimicas de la cuticula, podemos predecir que la
agresividad estard directamente relacionada con las diferencias en los perfiles
cuticulares. Asi P. ferreri y P. longiseta no parasitada serdn las mas agresivas
y la poblacién parasitada de P. longiseta la menos (prediccién 1). Por otro lado,

una prediccion diferente puede plantearse, basada en la carrera de armamentos
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que se considera ocurre durante la coevolucién del hospedador y el parasito
(Davies & Brooke 1989; Soler & Mgller 1990; Soler et al. 1999). Asi las
especies y poblaciones que no estdn en contacto con el parasito (P. ferreri y P.

longiseta no parasitada) serdn las menos agresivas con el parasito (prediccién
75,

Podemos también hipotetizar que las poblaciones no parasitadas de P.
longiseta pueden haber desarrollado mecanismos de expulsién como un
cardcter intrinseco que puede evitar que sean parasitadas, independientemente
de las diferencias en los perfiles cuticulares. Asf, una tercera prediccién es que
las P. longiseta de la poblacién no parasitada sean las mds agresivas contra el

parésito.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Especies

Para este estudio hemos considerado dos poblaciones diferentes de P.
longiseta, una de la zona parasitada del Dornajo (2000-2200 m.s.n.m.) (llamada
poblacién simpétrica en adelante) y la otra del mismo valle pero de una zona no
parasitada localizada en los Borreguiles del San Juan (2400m) (llamada

poblacién alopdtrica en adelante).

P. ferreri Bondroit, 1918 es una especie endémica de la Peninsula
Ibérica. En Sierra Nevada vive en un drea méds o menos continua siempre por
debajo de los 900 m (Tinaut datos no publicados). Las colonias de P. ferreri

fueron recogidas en la localidad de Dilar (Granada 800 m.s.n.m).

2.2. Analisis quimicos

Hemos usado 2 nidos mixtos (R. minuchae / P. longiseta), 4 nidos no

parasitados (2 alopétricos y 2 simpétricos) de P. longiseta y 2 nidos de P.
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ferreri. Los hidrocarburos cuticulares fueron extraidos a partir de individuos

completos de estas diferentes colonias.

Después de matar a las obreras por congelacion, éstas fueron sumergidas
en 1 ml de pentano, y el pentano total obtenido fue extraido y evaporado. Los
extractos fueron disueltos otra vez en 50 ul de pentano de los cuales 1 pl fue
inyectado en un cromatégrafo Varian 3000 con detector de ionizacién de llama
equipado con capilar CPSil 5 de columna WCOT Chrompack (25 m, 0.25 mm
de didmetro interno). El gas transportador fue helio a 1 bar de presion y la
temperatura fue programada abarcando desde 80C a 150°C, a 10°C por minuto
y desde 150°C a 280°C, a 5¢C por minuto. El cromatdgrafo estaba acoplado un
integrador Enica que producia la superficie de los diferentes picos del espectro,

relacionada con su concentracion.

Los picos de las tres especies fueron registrados y numerados. Para cada
perfil cuticular fué calculado y numerado el porcentaje relativo de cada pico con
respecto al total. S6lo aquellos con un porcentaje relativo de intensidad mayor

al 1% fueron usados en los andlisis.

Se utilizé un andlisis discriminante (Statistica para Windows 95©) para
estimar las divergencias entre los perfiles quimicos cuticulares de las diferentes
colonias. El andlisis estadistico fue realizado con 77 extractos (42 de P.
longiseta: 17 de nidos mixtos, 18 de nidos simpatricos no parasitados y 7 de
nidos alopétricos no parasitados; 20 extractos de Rossomyrmex y 15 de P.

ferreri) y 43 picos.

2.3. Test de agresividad

Usamos 3 nidos mixtos de R. minuchae / P. longiseta, 4 nidos no
parasitados de P. longiseta (2 de la poblacién simpdtrica y 2 de la poblacién

alopatrica) y 2 nidos de P. ferreri. Las colonias fueron mantenidas en el
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laboratorio en hormigueros artificiales con fotoperiodo 8-16 luz-oscuridad y una

temperatura de alrededor de 25°C. Se les aliment6 con miel regularmente.

Llevamos a cabo dos tipos de pruebas de agresividad: (1) de grupo (2)
pruebas individuales, usando un protocolo basado en Retana & Cerdd (1995)
que ofrece informacién sobre el nivel potencial de agresividad de las especies de
hormigas en interacciones interespecificas. Asi, dentro de las pruebas
anteriormente sefialadas, se provocaron encuentros de todas las diferentes
colonias y poblaciones (simpatrica o alopétrica) de las tres especies, incluyendo
controles. Se realizaron tres réplicas para cada confrontacién de manera que se
realizaron 102 tests para cada tipo, de grupo e individuales. Cada obrera fue

usada sélo en una confrontacién para excluir el efecto del aprendizaje.

(1) Pruebas de grupo. Grupos de obreras fueron confrontadas
situando simultdneamente 5 individuos de una colonia con 5 individuos
de otra colonia en una placa de Petri circular (8,8 cm de didmetro)
cuyos bordes estaban untados con Fluén para evitar que las hormigas
escaparan. Las cajas fueron dejadas en esta situacion durante 3h, tras lo
cual se contaban el nimero de hormigas vivas, muertas y heridas, asi

como cual era su actividad al final del experimento.

(2) Cinco individuos de cada una de las colonias implicadas en los
test de grupo fueron mantenidas en cajas de pléstico similares durante

3h como controles.

Un indice de agresividad (con valores desde 1 hasta 5) fue

establecido de la siguiente forma:

1- Agresividad nula: todos los individuos resultaron vivos y en
perfectas condiciones.
2- Agresividad baja: aunque fueron observados algunos ataques,
estos no provocaron heridas perceptibles en las hormigas.

3- Agresividad moderada: algunos individuos resultaron

heridos pero ninguno muerto.

135



4- Agresividad alta: menos del 50% de los individuos
pertenecientes a una colonia resultaron muertos.
5- Agresividad muy alta: mas del 50% de los individuos de

una colonia resultaron muertos.

(3) Test individuales. Las confrontaciones entres dos obreras de dos
colonias diferentes fueron llevadas a cabo situando éstas en placas
de Petri similares a las descritas con anterioridad. Durante 10 min
los diferentes tipos de interacciones entre ellas fueron registrados
mediante una grabadora. Pudimos distinguir los siguientes
comportamientos: indiferencia, investigacion (inspeccién antenal),
escape, comportamientos agresivos (amenaza con mandibulas
abiertas, saltos hacia el oponente, mordiscos). Observamos
también un comportamiento que denominamos “pseudotrofalaxia”
en el cual ambas hormigas realizaban inspeccién antenal frente a
frente, tocdndose mutuamente con las patas delanteras y con las
mandibulas abiertas, pero sin que ocurriese transmisién de comida.
Este comportamiento es apacible y s6lo se dio en los encuentros
entre P. longiseta simpdtrica y R. minuchae. A partir de la
grabacion de los cassettes fueron obtenidas las frecuencias, la
duracion de cada uno de los comportamientos y la latencia de
ataque (cuando no hubo ataques se consideré un periodo de

latencia de 10 min).

2.4. Andlisis estadisticos de los datos comportamentales

Para analizar los niveles de agresividad de las diferentes especies y
poblaciones hemos elegido 4 variables representativas: duracién de las
investigaciones, duracién de los comportamientos agresivos, latencia de ataque
(a partir de los test individuales) e indice de agresividad (a partir de los test de
grupo). Las tres primeras variables fueron normalizadas mediante la
transformacion log (X + 0.001) para la duracién de las investigaciones y de la
latencia de ataque, y log (X + 0.01) para la duracién de las agresiones. El indice
de agresion es una variable bimodal por lo que no pudo ser normalizado. Estas

variables fueron analizadas mediante un test MANOVA encajado (Statistica for

136



0009200900008 085099800000000083000000000 0000060000800 0008030%9

Windows 95©). Han sido realizados dos tipos de tratamientos: (1)
confrontaciones entre R. minuchae contra todas las demds colonias incluyendo
las homoespecificas, (2) confrontaciones entre las dos especies y poblaciones de

Proformica.

Para analizar la influencia de la composicién cuticular y las distancias
geograficas que separan las poblaciones sobre la agresividad, hemos utilizado
una andlisis de autocorrelacion (Foster & Cameron 1996). Este anilisis es
apropiado puesto que controla los efectos filogenéticos (Gittleman & Luh 1992;

Edwards & Kot 1995, y referencias en ellos).

Hemos usado el test de Mantel, que corrige la dependencia entre
elementos en una matriz pareada cuando las distancias filogenéticas entre las
especies y poblaciones no es conocida. Este test fue usado por ejemplo en Soler
et al. (1999) para apreciar los efectos de la variacion genética y geografica en el

comportamiento de rechazo ante huevos de cuco por urracas.

Para todas las confrontaciones hemos construido matrices con las
diferencias para distancias geograficas (en metros), perfiles cuticulares
(distancias de Mahalanobis calculadas con el analisis discriminante), duracion
de las investigaciones, duracién del comportamiento agresivo, latencia de ataque
e indice de agresividad. Hemos usado el programa “Progiciel R” (Legendre &
Vaudor 1991) con la metodologia de Smouse et al. (1986) que permite el

célculo de coeficientes de correlacion parcial.

Asi obtuvimos (i) el estadistico R de Mantel, que es un coeficiente de
correlacion, y (ii) rgq la estandarizacién de R propuesta por Hubert (1985), que
varia entre +1 y -1 y consiste en un valor real de R producido por los valores
extremos (mdximo y minimo) obtenido por medio de permutaciones (Legendre
& Vaudor 1991). La probabilidad para cada coeficiente de correlacién fue

calculada usando 1000 permutaciones.
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3. RESULTADOS

3.1. Datos quimicos

Andlisis de cromatogramas

Cada especie tiene un perfil quimico especifico: 46 picos para P.
longiseta parasitada y no parasitada simpétrica, 51 para R. minuchae, 24 paraP.

longiseta alopétricay 41 para P. ferreri.

Analisis discriminante

El gréfico de la primera y segunda variables del andlisis discriminante de
todas las colonias representado en la figura 1 presenta a las colonias separadas
en 3 grupos bien definidos (100% de separacién correcta. La primera variable

discriminante separa las colonias de P. ferreri de las demds (F= 168,11 ; dl =

42,29 ; p< 10”). La segunda variable discriminante separa las esclavas de P.
longiseta, P. longiseta simpétrica y R. minuchae , de las colonias alopdtricas de
P. longiseta (respectivamente: F = 4,01; p =0,0009 ; F=3,81,p=0,0015;F =
5,15, p = 0,00007).

14
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Second Discriminant Variable

P.longiseta (slaves)
Rossomyrmex
P.longiseta (sympat)
P.longiseta (alopat)
25 20 15 10 5 0 5 10 15 P. ferreri

First Discriminant Variable

e}
®@ > & O O

Fig. 1: Proyeccion de los dos primeros ejes del andlisis discriminate de las sustancias cuticualres

para Rossomyrmex, Proformica longiseta (symp = sympatric; allop = allopatric) y P. ferreri
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Dentro del grupo de P. longiseta simpitricas y esclavas, ocurre que los
perfiles quimicos de las P. longiseta esclavas son mds cercanos a los de las
obreras simpétricas de P. longiseta (F = 1.47, p = 0.135) que a los perfiles de
Rossomyrmex (F=1.57,p= 0.099).

El grupo integrado por las obreras de P. longiseta esclavas y simpétricas
Y R. minuchae fue analizado en mayor profundidad (Fig. 2). En este andlisis
detallado las hormigas que aparecian agrupadas en el andlisis previo formaban
grupos distintos de acuerdo con la especie y las colonias (F = 114.42, dl =
38.14, p< 0.00éS). La primera variable discriminante separa los perfiles
quimicos de las esclavas (circulos blancos), de los de las obreras parsitas
(cuadrados blancos, F = 4.90, p = 0.0012), mientras que los perfiles quimicos de
las P. longiseta de las poblaciones simpdtricas son menos divergentes (rombos
blancos para nido 4 y tridngulo negro para nido 6) (respectivamente: F = 2.26, p
=0.050 ; F = 1.24, p = 0.330).
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Fig. 2: Proyeccion de los dos primeros ejes del andlisis discriminante de las sustancias
cuticulares para Rossomyrmex, Proformica longiseta (symp4 y symp6 = nimero de las colonias

simpatricas.
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3.2. Pruebas de agresividad

En todas las confrontaciones, individuales y de grupo, contra R.
minuchae, el efecto de la simpatria y de las especies fue significativo para todas
las variables (Tabla 1). Los resultados més detallados aparecen en las tablas 2 y
3. Los encuentros mds agresivos ocurrieron con P. longiseta alopitrica y P.
ferreri  (Figs. 3 y 4). Estas invirtieron mds tiempo y esfuerzo en los
comportamientos agresivos (ver frecuencias de actitudes amenazantes y
mordiscos en la Tabla 2, la duracién del comportamiento agresivo y el indice de

agresividad en Tabla 3).

TABLA 1. Resultados del test MANOVA anidado entre grupos aplicado a las confrontaciones

de P. ferreri y las dos poblaciones de P. longiseta contra R. minuchae.

Efecto de las especies Efecto de la simpatria

E df p F df p
Tests individuales:
Tiempo de investigacién 8.74 3,27 0.0003 26.33 1,27 0.0000
Latencia de ataque 7.34 3,27 0.0010 2021 1,27 0.0001
Tiempo de ataque 4.90 3,27 0.0076 14.68 1,27 0.0007
Tests de grupo:
Indice de agresividad 16.06 3, 27 0.0000 28.16 1,27 0.0000

No obstante, aunque no hay diferencias significativas en el tiempo
empleado en comportamientos agresivos en los test individuales (comparaciones
post-hoc, test LSD, p = 0.994; Fig. 3), la poblacién alopétrica de P. longiseta
fue mas agresiva contra el pardsito en las pruebas de grupo que P. ferreri
(comparaciones post-hoc, test LSD, p = 0.0002; Fig. 4). Por el contrario, en las
confrontaciones contra P. longiseta simpétrica y las otras colonias de R.
minuchae, los comportamientos no agresivos fueron dominantes (ver las
frecuencias de investigacion e indiferencia en la Tabla 2, y la duracién de la
investigacion, latencia de ataque e indice de agresién en la Tabla 3). Sus
acciones agresivas no fueron diferentes significativamente en los test
individuales (comparaciones post-hoc, test LSD, p = 0.462; Fig. 3) ni en los de
grupo (comparaciones post-hoc, test LSD, p = 0.707; Fig. 4). La
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“pseudotrofalaxia” se llevé a cabo tinicamente entre R. minuchae y P. longiseta
simpatrica, lo cual debe estar relacionado con el bajo nivel de agresividad de los
hospedadores (Tablas 2 y 3).

0,5
-0,5
-1,5
2,5

B

4,5

Duration of aggressive behaviors

PlsvsPla PfvsPla PlavsPla PlsvsPf PlsvsPls Pfvs Pf
Pairs encountered

Fig. 3: Duracién del comportamiento agresivo (log(Xmin + 0.01)) en encuentros individuales

con Rossomyrmex

Pls = Proformica longiseta simpétrica; Rm = Rossomyrmex minuchae; Pf = Proformica ferreri,

Pla = Proformica longiseta alopatrica

En las confrontaciones entre Proformica, también hemos encontrado
diferencias significativas para todas las variables excepto para la latencia de
ataque (Tabla 4), debido a su alta variabilidad (ver valores de SE en Tabla 5). La
P. longiseta alopitrica fue la mas agresiva en los test individuales, tanto hacia
las P. longiseta simpétricas de R. minuchae, como hacia P. ferreri (Fig. 5; ver la
frecuencia de amenazas y mordiscos en la Tabla 6, y la duracién de los
comportamientos agresivos en la Tabla 5). La agresién fue diferente
significativamente en las confrontaciones de P. longiseta simpétrica contra P.
ferreri (comparaciones post-hoc, test LSD, p = 0.003 y p = 0.002
respectivamente; Fig. 5). No obstante, en los test de grupo, P. ferreri fue tan
agresiva como la poblacién alopdtrica de P. longiseta con un indice de

agresividad mds alto (Tabla 5; Fig. 6). Ademads, en las confrontaciones contra la
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TABLA 2 Tabla 2. Frecuencias (medias + SE) de los diferentes elementos del comportamiento de cada especie o poblacién en test individuales de 10 min contra R. minuchae. N, niimero de

confrontaciones. Las especies han sido abreviadas como sigue: Pls, poblacién simpétrica de P. longiseta; Pla, poblacion alopdtrica de P. longiseta; Pf, P. ferreri; Rm, R. minuchae.

N Amenazas Saltos Mordiscos Investigacion Indiferencia Escape Pseudotrofalaxia
Confrontaciones
Pla 18 1778 = 235 039 + 020 |[194 <+ 078 7.17 + 124|183 =+ 058 1133 + 257 000 =+ 0.00
Pls 18 |1.06 =+ 038 (056 + 033 (006 =+ 0.06 1728 + 295|500 =+ 1.07 978 + 190 089 <+ 043
Pf 18 (350 <+ 0.84 011 <+ 0.08 083 =+ 0.37 406 + 142|139 <+ 046 217 + 058 [000 =+ 0.00
Rm 3 (033 + 033 000" =+ 000 (000 =+ 0.00 16.67 + 10.14 (333 + 1.86 11.00 £ 7.77 000 =+ 0.00
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Fig. 4: Indice de agresividad para las confrontaciones en grupo con Rossomyrmex. Abreviaturas

como en Fig. 3

0,5

Duration of aggressive behaviors
o
(8]

o

EN

Pls Rm
Species

Pf . Pla

Fig. 5: Duracién del comportamiento agresivo (log(Xmin + 0.01)) para encuentros individuales.

Abreviaturas como en Fig. 3
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TABLA 3 . Comportamientos agresivos (medias + SE) para confrontaciones contra R. minuchae en test individuales (Duraci6n de las investigaciones, Duracion de
las pseudotrophallaxias, Duracién del comportamiento agresivo y latencia de ataque) y test de grupo (fndice de Agresién). Tiempo de duracién en minutos. N,

nidmero de confrontaciones. Las abreviaturas de las especies son como en la tabla 2.

N T. investigacion T. pseudotrof Tiempo ataque Latencia ataque Ind. agresividad

Confrontaciones

Pla 18 {015 + 0.08 |000 =+ 000 (098 =+ 041 073 + 055 439 = 030
Pls 18 159 = 025 |[008 =+ 0.05 (008 =+ 0.03 494 =+ 113 |133 =+ 023
Pf 18 |061 + 048 000 =+ 000 (079 = 031 198 + 091 (233 = 039
Rm 3 [413 =+ 176 |0.00 =+ 000 (001 =+ 001 1000 + 0.00 |1.00 =+ 0.00




poblacion simpétrica de P. longiseta no hubo diferencias significativas

(comparaciones Post-hoc, test LSD, p = 0.479; Fig. 6).

TABLA 4 Tabla 4. Resultados del test MANOVA anidado entre grupos de las confrontaciones

entre las especies y poblaciones de Proformica.

F df p
Tests individuales:
Tiempo de investigacién 5.95 5,18 0.0020
Latencia de ataque 0.72 5,18 0.6186
Tiempo de ataque 3.50 5,18 0.0222
Tests de grupo:
Indice de agresividad 5.19 5,18 0.0040

Relaciones entre perfil cuticular, distancias geograficas y
comportamiento agresivo

Las matrices de diferencias en los perfiles cuticulares y las distancias
geograficas de las poblaciones utilizadas en los distintos experimentos fueron
calculadas con los datos de la Tabla 7 y las matrices de los diferentes
comportamientos agresivos fueron calculados a partir de las Tablas 3 y 5. El
analisis de autocorrelacién puso de manifiesto que las variables de agresién
estaban relacionadas tanto con diferencias en los perfiles cuticulares, como con

diferencias en las distancias geograficas entre muestras.

TABLA 5 Medidas de agresividad (medias + SE) para confrontaciones inter- e intra-
especificas/poblacién de Proformica en test individuales (Duracién de las investigaciones,
Duracién de las pseudotrophallaxias, Duracién del comportamiento agresivo y latencia de
ataque) y test de grupo (Indice de Agresi6n). Tiempo de duracién en minutos. N, nimero de

confrontaciones. Las abreviaturas de las especies son como en la tabla 2.

N T.investigacion  Tiempo ataque  Latencia ataque Ind. agresividad

Confrontacion

Pls vs. Pf 12 1003 + 001 |062 = 055 |6.08 =+ 141 (3.17 = 032
Plsvs.Pla | 12 |[0.19 =+ 0.10 (323 + 1.12 [1.84 =+ 1.10 |2.83 =+ 032
Pls vs. Pls 3 (206 = 057 |016 = 0.10 |345 =+ 327 [1.00 == 0.00
Pf vs. Pf. 3 {146 = 093 |1037 = 0.21 |396 =+ 3.03 (267 =+ 0.88
Pla vs. Pf 12 {0.07 = 002 |3.74 = 121 |079 =+ 033 |38 =+ 0.11
Pla vs. Pla 3 1090 = 047 |061 =+ 043 |021 + 004 [1.00 = 0.00
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TABLA 6

N Amenazas Saltos Mordiscos Investigacién Indiferencia Escape
Confrontaciones
Pls vs. Pf 12 |1.25 = 057 |075 + 051 042 + 023 |250 =+ 0.67 (042 =+ 0.23 425 = 098
Pls vs. Pla 12 1933 + 334 |1042 + 023 (483 + 226 149 = 523 (042 =+ 0.19 157 £ 5.54
Pls vs. Pls 3 |133 <+ 088 (000 =+ 000 (000 =+ 0.00 193 <« 3.18 1.00 =+ 0.58 4.67 = 1.67
Pf vs. Pf 3 |267 + 145|033 + 033 (000 <+ 0.00 103 =+ 517 |[6.00 =+ 2.08 733 + 4.33
Pla vs. Pf 12 1475 = 084 (133 + 043 |350 =+ 093 |6.17 =+ 163 (083 =+ 0.37 8.67 + 235
Pla vs. Pla 3 |700 <+ 2.00 (000 <+ 000 (000 =+ 000 ]20.67 =+ 636 (833 + 833 1433 + 5.04
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Fig. 6: Indice de agresividad para encuentros en grupo con Rossomyrmex. Abreviaturas como en
Fig. 3

La relacién entre la duracién de las investigaciones y la latencia de
ataque con los perfiles cuticulares y las distancias geogréficas fueron negativas
(test de Mantel, r = -0.82, ryy = -1.00, p = 0.001, y r = -0.67, ryq = -1.00, p=
0.001, respectivamente, para la duracion de las investigaciones ; y r = -0.50, ryq
=-0.82, p=0.013, y r = -0.37, ryqg = -0.65, p= 0.030, respectivamente, para la
latencia de ataque). Por el contrario, la relacién con el comportamiento agresivo
y el indice de agresividad fue positiva (Mantel tests, r = 0.71, ryq = 1.00, p=
0.001, y r = 0.64, rqq = 1.00, p= 0.001, respectivamente, para los
comportamientos agresivos; y r = 0.81, r,, = 1.00, p= 0.001, y r = 0.65, ryy =
0.996, p = 0.002, respectivamente, para el indice de agresividad). Esto significa
que cuanto los niveles de agresién son altos, las investigaciones y la latencia de

ataque se reducen. Entonces, como estas variables estdn relacionadas, para
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simplificar las explicaciones s6lo serdn comentados los resultados sobre la

duracion del comportamiento agresivo y el indice de agresividad.

TABLA 7. Valores medios de las distancias de Mahalanobis entre perfiles cuticulares,
distancias geogrdficas (metros) en las confrontaciones entre especies y poblaciones usadas para
calcular las matrices de diferencias para los andlisis de autocorrelacién. Las abreviaturas de las

especies son como en la tabla 2.

Perfiles cuticulares Distancias geograficas

Confrontaciones

Rm vs Rm 1.77 350
Rm vs Pls 15.68 592
Rm vs Pf 50.82 15834
Rm vs Pla 46.93 6391
Pls vs Pf 54.49 15526
Pls vs Pla 38.87 6008
Pla vs Pf 70.06 22584
Pls vs Pls 9.05 25
Pf vs Pf 4.40 25
Pla vs Pla 0.00 25

Las diferencias en los perfiles cuticulares y en las distancias geograficas
(Tabla 7) explicé mas del 90% de la variacion de los datos (test de Mantel, r =
0.94; ryq = 1.00; p = 0.001), lo que indica una alta fiabilidad para nuestros tests.
El efecto de las diferencias de los perfiles cuticulares en el comportamiento
agresivo fue positivo, incluso cuando las distancias geogrificas entre las
poblaciones fue controlado (test de Mantel, coeficiente de correlacién parcial
para duracién del comportamiento agresivo, r = 0.39, ryy = 0.78, p = 0.005;
coeficiente de correlacion parcial para el indice de agresividad, r = 0.76, ryq =
1.00, p = 0.001). Por el contrario, el efecto de las distancias geogréficas fue
negativo cuando se control6 por las diferencias en los perfiles cuticulares (test
de Mantel, coeficiente de correlacién parcial para la duracién de la agresién, r =
-0.07, rstd = -0.14, p = 0.294; coeficiente de correlacién parcial para el indice de
agresividad, r = -0.53, ryg = -1.00, P = 0.001). Para analizar esta paradoja,
hemos excluido del andlisis a la especie no parasitada P. ferreri. En esta

situacion la relacion fue positiva (test de Mantel, coeficiente de correlacion
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parcial par duracion de la agresion, r = 0.66, rqq = 1.00, p = 0.002; coeficiente
de correlacién parcial para el indice de agresividad, r = 0.37, r,y = 0.48, BE
0.105). Esto significa que la agresividad de P. longiseta aumenta con la

distancia entre colonias (aqui las dos poblaciones) no sélo a causa de perfiles

cuticulares diferentes, sino también independientemente de éstos.

4. DISCUSION

Dos “filtros” determinan la posibilidad de que una especie o poblacién
pueda ser usada como hospedador por un parésito, el filtro de la coincidencia y
el de compatibilidad (Combes 1991). El filtro de la coincidencia excluye a todas
las especies o poblaciones que el pardsito no puede encontrar por razones
ecoldgicas o comportamentales, y el filtro de la compatibilidad esté relacionado
con la necesidad de compatibilidad morfolégica, fisiolégica e inmunolégica
entre el hospedador y el pardsito. Aplicado a los parésitos sociales, la
compatibilidad puede ser entendida como el grado de aceptacién o rechazo del

parasito por el hospedador.

En los insectos sociales, el reconocimiento esta relacionado con el olor
colonial que principalmente toma cuerpo a partir del contenido quimico de la
cuticula. De esta manera la similitud o diferencia entre perfiles cuticulares
permite la posibilidad de aceptacién o rechazo. Ha sido encontrado un nivel de
similitud mds alto entre las obreras no parasitadas de P. longiseta simpétrica y
el parasito, que con las otras poblaciones (P. longiseta no parasitadas
alopétrica) o especies (P. ferreri) estudiadas. Este resultado esta de acuerdo con
el menor nivel de agresividad encontrado entre la poblacién simpitrica del
hospedador y el parésito, y la alta agresividad presentada por el hospedador
potencial alopitrico o la especie P. ferrerii Hemos observado
“pseudotrofalaxias” s6lo en los encuentros entre Rossomyrmex y P. longiseta
simpdtrica y podemos hipotetizar que estas interacciones apacibles reflejan
tolerancia entre ambas especies. Asi estos resultados confirman la primera
prediccion: las diferencias en el perfil cuticular son un factor clave en el rechazo

del parésito. Esto estd en consonancia con los datos existentes sobre el papel de
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los perfiles cuticulares en hormigas (ver Lenoir et al. 1999, Vander Meer &
Morel 1998) y permite extender esta idea al reconocimiento de parasitos

esclavistas por el hospedador.

Por medio de la autocorrelacién, es posible considerar el nivel de
agresividad independientemente de los perfiles cuticulares. De este modo hemos
encontrado que la agresividad estd positivamente relacionada con la distancia
geografica cuando P. ferreri es excluida de los andlisis, pero no cuando es
incluida. La poblacién més agresiva es la alopatrica no parasitada, y no la més
lejana P. ferreri, incluso considerando que los perfiles cuticulares de la primera
son mas parecidos a los de la poblacién simpdtrica o incluso a los de R.
minuchae, que los de P. ferreri . Esto indica que las colonias de P. longiseta
alopétrica son muy agresivas, lo que las proteje del parasitismo. Esto ratifica

nuestra prediccion 3.

Si este comportamiento es un carédcter intrinseco o si ha evolucionado
después del contacto con el pardsito es una cuestién de dificil respuesta. En
general, en las relaciones hospedador-parésito, el contacto con el parisito
produce una respuesta inmunoldgica del hospedador. Si éste sobrevive, entonces
tendrd ventaja si un nuevo contacto con el parésito tiene lugar (Poulin 1998). En
las relaciones de Rossomyrmex /Proformica un nido que haya sido asaltado tiene
menos posibilidades de supervivencia y ademds, en el caso en que sobreviva
tiene pocas posibilidades de volver a ser parasitado (ver capitulo 5), por lo que
con el actual sistema hospedador-pardsito la evolucién del comportamiento
agresivo (inmunizacién) en la poblacién simpétrica parasitada de P. longiseta
seria muy lento, o pricticamente inexistente. Asi la dnica posibilidad de
rechazar una razzia es poseer, de forma intrinseca, un alto nivel de agresividad
hacia el pardsito. Por tanto la carrera de armamentos o la importancia del
contacto previo con el parasito (prediccién 1) parece no ser confirmada. En otras
hormigas esclavistas como Polyergus, incluso cuando el mismo nido es asaltado
en muchas ocasiones, parece que la agresividad de las obreras de Formica no
aumenta (Le Moli et al. 1993, 1994).
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Por tanto, la alta agresividad de la poblacién alopétrica no parasitada de
P. longiseta debe ser un caricter intrinseco que excluye al parasito de este area.
Esta es la primera evidencia de una estrategia de un hospedador potencial contra
un parésito, una de las posibilidades propuestas por Davies et al. (1989). No es
alin conocido si este aumento en las respuestas agresivas es consecuencia de una
adaptacion especifica, quizds condicionada por el clima xérico-frigido de Sierra
Nevada, o si es resultado de un proceso coevolutivo. Esta segunda posibilidad es
improbable si tenemos encuentra tnicamente las caracteristicas actuales de la

asociacion hospedador-parésito, en la que aparentemente no existe carrera de

armamentos.
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X. COMPORTAMIENTO REPRODUCTOR, PROPORCION
DE SEXOS Y FORMACION DE NUEVOS HORMIGUEROS

1. INTRODUCCION

Entre los formicidos, es bastante comin que los hormigueros de una
especie y una zona concreta produzcan sexuados de forma sincrénica, ddndose
vuelos nupciales a gran escala (mating swarm), de duracién muy limitada (Sudd
1967, Brian 1983, Holldobler & Bartz 1985), en los que habitualmente tanto
hembras como machos copulan una sola vez. Probablemente este sistema de
copulas es ventajoso debido a la estacionalidad en la produccién de sexuados
que presentan muchas especies, ademds de disminuir la presién de los
depredadores sobre ellos, mantener el aislamiento reproductivo de especies
relacionadas y evitar el apareamiento entre hermanos (Sudd 1967, Brian 1983,
Starr 1984, Holldobler & Bartz 1985, Holldobler & Wilson 1990). La puesta de
huevos seréd producida por las reinas durante afios a partir de esta tnica cépula,

para lo que usardn el esperma almacenado en la espermateca situada cerca de los

ovarios.

Los machos tipicamente descargan todo su contenido espermético
durante una sola cépula (Nonacs 1986) dejando a menudo parte de su genitalia
dentro de la cloaca de la hembra (Holldobler 1976, Nonacs 1986, Fukumoto et
al 1989), lo que podria impedir un nuevo apareamiento por parte de la hembra.
Después de la cépula el macho muere, por la mutilacién que le produce la
finalizacion de ésta y a veces porque la hembra le muerde hasta deshacerse de él
(Nonacs 1986). Los machos presentan generalmente una degeneracién de los
testiculos anterior a la madurez sexual (Heinze & Hélldobler 1993b). En un gran
nimero de hormigas pertenecientes a diferentes grupos filogenéticos este hecho
ocurre incluso antes de la emergencia de los machos adultos, durante la fase de
pupa, con la dnica excepcién conocida de Cardiocondyla, cuyos machos tienen
testiculos funcionales en la fase adulta (Heinze & Holldobler 1993b) y algunos
otros que reparten el contenido espermadtico entre varias hembras (Holldobler &

Bartz 1985). Todo el esperma producido por un solo macho es genéticamente
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idéntico, debido a que los machos son haploides y el esperma es producido por
mitosis. Por tanto, en el caso general de hembras que copulan una sola vez con

el macho no es predecible que se produzca competicion espermitica (Bourke &
Franks 1995).

A este patron general se producen pocas excepciones, hay especies de
hormigas (Porerines, Leptotoracines; e.g. Holldobler & Haskins 1977;
Buschinger & Alloway 1979; Peeters 1991; Bourke & Heinze 1994) que
producen un niimero bajo de sexuados, que mayoritariamente son hembras
(Holldobler & Bartz 1985). En estos casos las copulas se producen en tierra,
después de que la hembra se haya alejado un poco del hormiguero y realice la
llamada desde el suelo o hierbas bajas, elevando su abdomen y dejando el aire
cargado de feromonas (Holldobler & Bartz 1985). El apareamiento entre
hermanos es evitado generalmente con machos que se dispersan antes de copular
(Bourke & Franks 1995). Las especies que utilizan este sistema de apareamiento
suelen tener hormigueros muy pequefios o bien una distribucién muy parcheada
por lo que dificilmente podrian localizar un hébitat favorable de forma azarosa.
Si el coste de la dispersién es muy alto, estas especies suelen adoptar a las
hembras recién fecundadas, produciendo sociedades poliginicas (Bourke &
Heinze 1994).

El comportamiento reproductor se ve muy influenciado por la proporcién
de sexos, pues fundamentalmente depende de la cantidad de individuos
disponibles de cada sexo. La proporciéon de sexos en los hormigueros
monoginicos, con las premisas de: hembras que copulan una sola vez, obreras
estériles y copulas al azar, debe ser 3:1 hembras:machos segiin la teorfa de
Triver & Hare (1976) (En Bourke & Franks 1995). Esta teoria también predice
la existencia de un conflicto entre obreras y reina que afecta al control de la
proporcidn de sexos, puesto que en principio es la reina quien decide el sexo de
su descendencia, si usa esperma sus huevos diploides daran lugar a hembras y si
no lo usa daran lugar a machos, lo que produciria una inversién en sexuados 1:1.
Sin embargo las obreras, mds emparentadas con hembras que con machos, y
encargadas de alimentar y cuidar la prole, podrian modificar esta razén hasta
3:1. Triver & Hare (1976) sugieren que las especies esclavistas son una

excepcion a la primera prediccién, puesto que sus obreras no llevan a cabo el
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cuidado de la prole y deben perder la capacidad de controlar la produccién de
sexos, con lo que este control serfa llevado a cabo por la reina, de forma que

seria esperable una proporcién de sexos 1:1 en vez de 3:1.

Tras el periodo de cépulas, en las especies esclavistas se produce el
proceso de usurpacion, momento en que la reina parasita recién fecundada
invade un hormiguero de la especie hospedadora. Este proceso (usurpacién) es,
junto con las razzias, uno de los dos momentos de alto riesgo en la vida de una
sociedad parédsita, puesto que se enfrentan directamente a la sociedad
hospedadora. En el hospedador, en principio, se seleccionardn aquellos
comportamientos que favorezcan la deteccién de la especie parésita, mientras
que en la especie pardsita se verdn favorecidos aquellos factores que dificulten
la deteccién del pardsito. La identificacién o el reconocimiento entre los
diferentes individuos de un hormiguero se basa en el denominado “olor
colonial”. Este olor colonial, definido a partir de claves quimicas en la cuticula,
se adquiere especialmente a partir de las sustancias quimicas producidas en la
glandula de Dufour y las gldndulas postfaringeas (Fig.1). El reconocimiento de
este olor, en el que influyen componentes genéticos y ambientales, provoca
agresion contra los individuos portadores de un olor colonial diferente (Lenoir et
al 1999; Vander Meer & Morel 1998). Son muchas las especies en las que se
desconoce el procedimiento de usurpacién, aunque el método aparentemente
mds comun (Polyergus; Topoff et al 1988, Leptothorax kutteri; Allies et al
1986) consiste en la entrada de la reina al hormiguero hospedador, donde busca
a la reina, la mata y llega a ser aceptada por las obreras de la especie
hospedadora. La forma de entrada al hormiguero que va a ser usurpado puede
hacerse de dos formas diferentes: la hembra solitaria entra al hormiguero en el
que utiliza efectos disuasorios de la agresividad como camuflaje quimico y
comportamientos agonisticos (Lasius y otras); o bien la hembra se introduce en
el hormiguero a usurpar aprovechando razzias contra el mismo hormiguero, lo
que produce una ventaja, puesto que se introduce en un hormiguero
desorganizado y repleto del olor de su propia especie, como se ha visto en
diferentes especies del género Polyergus (Mori et al 1990, Hasegawa &
Yamaguchi 1995).
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Nosotros abordamos el estudio del comportamiento reproductor de
Rossomyrmex minuchae sin ningiin criterio previo, puesto que no se conocia
nada sobre la reproduccién de este género. Esperabamos constatar las
predicciones generales, es decir, la proporcion de sexos debia ser 1:1, que se
producirian vuelos nupciales sincrénicos de machos y hembras, que copularfan
una sola vez, muriendo el macho tras la cépula y las hembras entonces buscarian
un nido hospedador que usurparian, aprovechando probablemente alguna razzia
como ha sido descrito en Polyergus (Mori et al 1990, Hasegawa & Yamaguchi
1995).

En 1993 conseguimos mantener en el laboratorio un hormiguero con
pupas de machos, que llegaron a eclosionar y que fueron descritos en Tinaut et
al (1994). En el momento de la eclosion se intensificé la bisqueda de sexuados
en los 3 nidos que teniamos localizados en ese momento y en el entorno, lo que

nos permitié comenzar este estudio.

Nuestras primeras observaciones durante 1993 del comportamiento
reproductor de R. minuchae fueron absolutamente rompedoras e inesperadas

como se vera a lo largo de este capitulo.

2. METODOLOGIA

2.1 Proporcion de sexos y periodo de emergencia

Se desenterraron 7 hormigueros de R. minuchae para cuantificar la

produccion de sexuados por nido.

Para conocer si podia ocurrir apareamiento entre machos y hembras
producidos en el mismo hormiguero (hermanos) realizamos el siguiente

experimento:
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E.1. Se llevaron 2 machos recién emergidos a un nido donde habia hembras en

actitud de llamada esperando la llegada de machos para copular.

Observamos diariamente durante todo el periodo de actividad de R.
minuchae, un nimero variable de hormigueros de Rossomyrmex (1993-3, 1995-
5, 1996-11, 1997-14, 1998-15 hormigueros) durante 5 min 3 veces al dia. En el
momento en que se detectaba la presencia de sexuados, los hormigueros eran
observados constantemente desde las 12 a las 19 h durante ese dia y los dias
posteriores hasta que no se observaban mds sexuados. Anotdbamos la hora de

emergencia, el sexo y la actividad desarrollada.

2.2. Sistema de apareamiento

Los machos que llegaban a un nido eran marcados con diferentes colores
para conocer el n° de machos que acudian a cada nido, cuanto tiempo tardaban
en llegar cuando las hembras estaban de llamada, el n° de cépulas que
realizaban, el tiempo de supervivencia de cada uno de ellos y por qué razones
morian. Cuando habia mas de un macho anotdbamos cudntas cépulas realizé

cada uno y si habia interferencias entre ellos.

Las hembras eran mas dificiles de marcar debido a su abundancia,
dificultad en capturarlas y posibilidad de interferencia en su comportamiento.
Para conocer el nimero de cépulas que realizaba cada una de ellas y si su
comportamiento diferencial en los periodos de cépula y dispersién dependia de
su estado, hemos utilizado métodos. indirectos. Asi capturamos 22 hembras
durante la fase de cdpulas y 27 hembras durante el periodo de vuelo de
dispersion, cuyo aparato reproductor fue diseccionado en el laboratorio. Ademas
conseguimos marcar 7 hembras antes de copular para comprobar si las veiamos

copular més de una vez y cudndo salian a volar durante la fase de dispersion.
Ademads realizamos los siguientes experimentos para constatar e intentar

explicar el comportamiento de machos y hembras en los diferentes periodos de

actividad diaria:
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E.2. Liberamos 2+2 hembras que habian copulado el dia anterior, en las
inmediaciones de sus dos respectivos hormigueros durante el periodo de c6pula,
en presencia de un macho en cada nido. Como control liberamos otras 2+2
hembras virgenes en las inmediaciones de sus dos hormigueros en los que se
estaban produciendo apareamientos.

E.3. Liberamos 2+2 hembras virgenes en las inmediaciones de sus
hormigueros durante el periodo de dispersién, en las cercanfas del macho
inactivo. Como experimento control podemos considerar la liberacién de 12
hembras fecundadas que realizamos en las inmediaciones de su hormiguero
durante el periodo de dispersi6n, utilizadas ademads para el estudio del proceso
de localizacion del nido a usurpar, de las que 4 fueron liberadas en presencia de

dos machos inactivos.

En un hormiguero en que las hembras estaban en actitud de llamada
sexual sin que aparecieran machos marcamos 6 hembras situadas en diferentes
posaderos para ver si podiamos detectar competencia por los posaderos entre las

hembras.

Se ha realizado la identificacién, mediante cromatografia de gases, de los
hidrocarburos presentes en la gldndula de Dufour. Esta gldndula se considera
responsable del reconocimiento de congéneres (Lenoir et al 1999; Vander Meer
& Morel 1998), y estd implicada a veces en la produccién de feromonas
sexuales en algunas especies de la tribu Formicini (Walter et al 1993). Se ha
analizado el contenido de glidndulas de hembras virgenes, recién fecundadas y
establecidas en el hormiguero hospedador. Este estudio ha sido llevado a cabo
por Dr. Abraham Hefetz de la Universidad de Tel Aviv (Israel) quién colaboré a

peticién nuestra.

Manipulando las hembras que salen del hormiguero para realizar el vuelo
de dispersion, conseguimos anular el vuelo de dispersién, que nos imposibilitaba
el seguimiento de las hembras en proceso de dispersién, capturdndolas en el
momento de volar y manteniéndolas unos minutos aisladas. Asi hemos podido
seguir 12 hembras durante el proceso de localizacién del nido hospedador a

usurpar.
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3. RESULTADOS

3.1. Proporcion de sexos y periodo de emergencia de los sexuados

De los siete hormigueros desenterrados solamente tres contenian pupas
de sexuado (Tabla 1), cuyo sexo podia determinarse por el tamafio, lo que fue

comprobado abriendo algunas de las fundas.

Tabla 1. Poblacién de los nidos de R. minuchae desenterrados.

nido fecha n°reinas  obreras R.minuchae obreras Proformica hembras machos
1-93  23/6/93 0 116 537 0 21

4-95 4/6/95 1 142 414 16 2,

5-95 10/8/95 1 64 387 0 0

1-97 1/5/97 1 122 803 0 0

4-97 5/5/97 1 235 2252 0 0

5-97 5/5/97 1 81 414 0 0

6-97 1/7/97 1 128 710 i/ 3

Machos y hembras pueden producirse en el mismo hormiguero y se
producen mds hembras que machos (3/7, 2/16). En uno de los hormigueros
desenterrados, el tnico en el que no encontramos reina, habia 21 pupas de
machos. Los machos pueden emerger de los nidos en el mismo periodo en que
estdn produciendo hembras (8 casos), aunque salen del nido un poco més
temprano que las hembras (alrededor de las 13:00) y tienen tendencia a volar
inmediatamente, no copulando hasta que no han volado, como pudimos ver con
el resultado del experimento E.1, en el que los 2 machos recién emergidos de su
nido, liberados en un hormiguero con hembras de llamada, no copularon con

ninguna hembra, sino que echaron a volar.

Unicamente hemos visto produccién de sexuados durante los afios 1993,
1997 y 1998. El periodo de produccién de sexuados en R. minuchae dura
aproximadamente 15 dias (entre el 22-27 de julio y el 4-8 de agosto en 1997 y
1998, ya que en 1993 los datos fueron muy fraccionarios). Durante 1997
aparecieron sexuados en 5 hormigueros de 14 que seguiamos y en 1998 en 5 de

15 hormigueros (34,5 % de los hormigueros).
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De todos ellos, solamente un hormiguero presenté actividad de sexuados
durante dos afios consecutivos (HR15) y tres de los hormigueros seguidos

durante estos dos afios, no se reprodujeron en ninguno de los dos afios.

Los sexuados no aparecen a la vez en todos los hormigueros, cada
hormiguero permanece produciendo sexuados entre 2 y 7 dias (media = 3,3;
SE= 0,6; n=10).

3. 2.- Sistema de apareamiento

Las hembras aladas salen del hormiguero alrededor de las 13:30,
ayudadas y rodeadas por algunas obreras de R. minuchae, suben sobre pequefios
monticulos o vegetacién de pequefio porte, alli elevan las alas en lo que parece
una llamada sexual con liberacién de feromonas. Al comienzo algunas hembras
salen y entran rdpidamente al hormiguero, acompafiadas de obreras de
Rossomyrmex. Estas salidas se van alargando, y una o dos hembras pueden
permanecer algunos minutos en el exterior en actitud de llamada. Generalmente
en poco tiempo (media = 21,4 min; n=5) aparece un macho dispuesto a copular
ante las primeras salidas de hembras. A veces el macho incluso aparece antes de
que las hembras prolonguen sus estancias en el exterior, mientras que otras
veces las hembras permanecen en actitud de llamada durante varios periodos de
copula (Tabla 2). Aparentemente debe producirse alguna feromona sexual por
parte de las hembras virgenes, puesto que cuando el macho esta presente detecta
su salida, estando lejos e incluso sin poder verlas directamente. Las hembras
suelen ser localizadas con facilidad por el macho ya que el 50 % de las c6pulas
se producen tras un periodo de bisqueda de la hembra por parte del macho

menor de 22 segundos.

160



La cé6pula se produce en las inmediaciones del hormiguero y, tras ella,
cada hembra regresa al hormiguero, en un tiempo medio de 5,6 seg (SE= 3,7;
n=17) mientras que el macho permanece vivo y puede copular posteriormente
con mas hembras. El nimero de c6pulas que realiza cada macho es variable
(media= 9 copulas; SE = 2,6; n = 12; rango 1-31 cépulas) y la duracién media
de cada apareamiento es de 12 segundos (SE= 4,8; n= 71; rango 3-26 seg). El
tiempo invertido en cada cépula tiende a ser mayor conforme el macho ha
realizado un mayor niimero de apareamientos (Fig. 1). Los machos sobreviven
una media de dos dias (media = 1,7; SE= 0,9; moda = 1 rango = 1-4; n= 12). El
nimero medio de cdpulas al dia que realiza cada macho disminuye en el

segundo y tercer dia de supervivencia (Fig. 2).
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Figura 1. Duracién media (+ SE) de las cépulas teniendo en cuenta el nimero de cépulas

realizadas durante el mismo dia por el macho.

La fase de cépulas dura hasta las 14:30-15:00 horas. A partir de entonces
el hormiguero de donde emergen las hembras queda inactivo y no se registra
ningin movimiento de sexuados. Por su parte el macho se retira, subiéndose a
alglin posadero mds elevado (gramineas mds altas o algin matorral de Erinacea

anthyllis), donde permanece hasta el dia siguiente.

Entre las 17:00 y las 18:30, vuelven a salir hembras del hormiguero con
un comportamiento diferente, salen solas, se suben a piedras o ramas y vuelan

en pocos segundos. Este es el periodo que hemos denominado de vuelos de
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dispersion, puesto que suponiamos que lo realizaban hembras fecundadas que

intentaban alejarse para localizar un nido hospedador que usurpar

Tabla 2. Nidos con producci6n de sexuados, n° de sexuados y actividades que realizan

ANO NIDO FECHA n°machos hembras llamada  n° cépulas  n° vuelos
1993 HRI1 28/7/93 1 - 4
HR3 30/7/93 2 7 6
1997 HRI14 22/7/97 1 - 5
HR9 25/797 3 - 12
HR14 2 - 2
HR19 26/7/97 2 - 5
HR9 1 - 2
HR19 27/7/97 2 1 -
HR21 30/7/97 2 - 2
HR15 2/8/97 2 - 8
HR15 3/8/97 1 4 2.
HRI15 4/8/97 0 5 0 0
1998 HR24 27/7/98 1 31 12
HR4 28/7/98 1 6 7
HR24 0 4 0 0
HR24 29/7/98 1 9 8
HR4 1 11 7
HR4 30/7/98 1 1 -
HR24 . 1 5 :
HRS 4 - 17
HRS 31/7/98 1 2 2
HR24 1 no 0 0
HR15 3/8/98 1 3 1
HR18 0 6 0 0
HR15 4/8/98 1 2 1
HR18 0 15 0 0
HR15 5/8/98 1 5 0 0
HR18 0 24 0 0
HR15 6/8/98 1 9 4
HR18 1 25 atraen macho 14 15
HR1S5 7/8/98 1 4 1
HR18 1 19 evitan copulas 5 3
HR15 8/8/98 2 5 -
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Las 22 hembras capturadas durante el periodo de cépulas y
diseccionadas tenfan la espermateca vacia, mientras que las 27 hembras cogidas
en el periodo de dispersion tenfan las espermatecas llenas de espermatozoides.
Por otro lado de las 7 hembras marcadas antes de la cépula, 4 de ellas copularon
una unica vez el mismo dia en que fueron liberadas tras el marcaje, 3 hembras
volvieron al nido sin copular y una de ellas se apare6 al dia siguiente de ser
liberada. Las 5 hembras marcadas que copularon volaron durante la tarde

siguiente a su apareamiento.

12 7

10 1

8 -
6 - o primero

o segundo
41 A tercero

n? de copulas/dia

Figura 2. Ndmero medio de c6pulas (+ SE) realizadas durante el primer, segundo y tercer dia de

supervivencia de los machos

De las 4 hembras fecundadas liberadas durante el periodo de cépulas
(experimento E.2), todas iniciaron la biisqueda inmediata de un nido hospedador
que usurpar, sin provocar ninguna reaccién en los dos machos ante los que
fueron liberadas. Sin embargo las 4 hembras virgenes liberadas durante el
periodo de cépulas (experimento control E.2) se aparearon con los machos

inmediatamente, volviendo posteriormente a su nido.

Por otro lado, las 4 hembras virgenes liberadas en las inmediaciones de
su hormiguero durante el periodo de dispersién (experimento E.3), entraron
rapidamente en sus respectivos nidos, sin provocar ninguna reaccién en el
macho inactivo que habifa en cada hormiguero. Mientras las 12 hembras
fecundadas liberadas en el periodo de dispersién (experimento control E.3)

iniciaron inmediatamente la bisqueda de hormigueros hospedadores, y, de éstas,
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las cuatro hembras liberadas ante dos machos inactivos, no provocaron en ellos

ninguna reaccion.

Cuando ningiin macho acude a la llamada de las hembras (lo que ha
ocurrido en un nido en 1997 y dos nidos en 1998), sus estancias fuera del
hormiguero se prolongan, salen cada vez mas hembras y suben a posaderos mas
elevados. En casos extremos hemos llegado a ver hasta 25 hembras de llamada
sexual, después de 4 dias de intentos infructuosos (n° de hembras de llamada en
HR18 -1998: 6, 15, 24, 25) (Tabla 2). La espera de llegada de machos puede
prolongarse entre 1 dia (2 casos) y 4 dias (lcaso). Las hembras suelen
permanecer quietas en los posaderos, aunque algunas veces cambian de
posicién. Las 6 hembras marcadas durante este proceso se movian de forma

aleatoria, sin competir aparentemente por los posaderos.

Generalmente suele haber un solo macho (media = 1,2; SE=0,15)
realizando c6pulas en cada nido, en general el mismo macho copula con todas
las hembras que salen del nido, y no se cambian de hormiguero, puesto que
nunca hemos encontrado un macho marcado que llegara a otro nido. En tres
ocasiones en que pudimos observar el comportamiento de dos machos juntos
cuando habia hembras dispuestas a aparearse nunca vimos luchas entre ellos
(Tabla 3). Uno de los machos suele tener una actitud prevalente manteniéndose
mdés activo y acercdndose mds rdpidamente a las hembras, mientras que el otro
adopta una actitud mds pasiva. Este dltimo suele ser un macho que lleva mas de
un dia copulando y acaba siendo depredado con cierta frecuencia. Hay que
destacar la gran presiéon que ejercen los depredadores sobre los machos,
es‘pecialmente arafias y otras hormigas, inciuida la especie hospedadora. Sin

embargo debido al bajo niimero de datos los resultados no son significativos.

Tabla 3. Casos en que se encontraron dos machos apareandose en el mismo nido

fecha nido machos n°cépulas dias supervivencia depredado
30/7/93 HR3 a 6 2 arafia

b | 1 arafia
2/8/97 HRI5 a | 2 arafia

b 3 1 B
8/8/97 HRI15 a 2 2 -

b 3 1 -
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Las 12 hembras fecundadas seguidas después de la fase de dispersién
(Tabla 4), perdieron sus alas en una media de 11 min (SE = 2,6; n=5),
ayudandose con el gastro. Unicamente 4 hembras localizaron un hormiguero,
llegaron a €l en un tiempo variable, entre 43 min y 2h 35 min (entre las 17:30 y
las 20:05), entrando sin alterar externamente la actividad de las obreras natales
de esos hormigueros, con lo que se darfa inicio al proceso de usurpacién del
nido. En P. longiseta este proceso plantea de principio una dificultad afiadida,
puesto que es frecuente la poliginia en estos nidos. En un nido poliginico de P.
longiseta que desenterramos con 8 reinas, encontramos en una cdmara lateral
una reina de R. minuchae con una veintena de obreras de P. longiseta cuidando
la prole perteneciente a la reina R. minuchae, mientras que el resto del

hormiguero funcionaba de una forma aparentemente normal.

Tabla 4. Hembras fundadoras seguidas durante la localizacién de hormigueros hospedadores
para la usurpacion.

Hembra n® hora de salida  pérdida de alas localizaciénde nido  observaciones

1 16:45 16:50 17:30 hembra entra

2 16:45 - 19:20 hembra entra

3 18:00 - - 18:20 perdida

4 16:29 - - 16:45 inactiva

5 17:00 17:18 - perdida

6 18:21 - - 18:29 perdida

i 17:13 - - 17:36 perdida en entorno h8q
8 18:15 18:29 20:05 hembra entra

9 17:32 17:45 - 18:55 depredada lagartija
10 17:23 17:28 - 19:30 perdida

11 17:39 sin alas 18:22 hembra entra

12 17:00 - - 20:00 perdida

El contenido de la glidndula de Dufour de las hembras virgenes y
fecundadas es similar y detalles cualitativos y cuantitativos sobre su
composicion pueden encontrarse en la figura 3. Sin embargo, como puede verse
en las figuras 3 y 4, el contenido de la glandula de Dufour es muy diferente en
las hembras antes de la usurpacién (virgenes o fecundadas) que en las reinas
establecidas. En las primeras la sustancia mds abundante es tetradecanal, un
aldehido t6xico de 14 carbonos, mientras que es practicamente inexistente en las
reinas de R. minuchae, con una glindula de Dufour reducida, que ya han

usurpado un nido y se han instalado en él.
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4. DISCUSION

Los nidos de R. minuchae que producen sexuados son muy escasos, lo
que queda comprobado por la inexistencia de éstos durante los afios 1995 y 96
en los nidos controlados, el bajo porcentaje de hormigueros que produjeron
sexuados durante los afios 1997-98 y que sélo 3 de los 7 hormigueros
desenterrados tuvieran sexuados. La produccién de sexuados en cada nido es
pequefia (10-17 sexuados por nido desenterrado). Machos y hembras pueden
producirse en el mismo hormiguero y la proporcién de hembras es mayor que la
de machos. El dimorfismo sexual no es muy acusado, lo que implica que la
inversion en la produccién de cada sexo es parecida. Una proporcién de sexos
con mayoria de hembras implica la actuacién de las obreras esclavistas en el
control de la proporcién de sexos, a pesar de que éstas no se ocupan del cuidado
de la progenie, en contra de la prediccion de la teoria de Triver & Hare (1976)
para las especies esclavistas de hormigas. Existe la posibilidad de que las
obreras esclavas también puedan producir machos, lo que quizds haga que las

obreras pardsitas revisen la produccién de sexuados del hormiguero y puedan

actuar sobre ella.

El tnico caso en que toda la produccién de sexuados fue de machos se
dio en el inico hormiguero que desenterramos en el que no habia reina, esto nos

hace considerar que las obreras no son estériles en ausencia de la reina.

El apareamiento entre hermanos se impide por la separacién de la hora
de emergencia de machos y hembras, y fundamentalmente porque los machos
no copulan hasta que no han volado, como ya ha sido constatado en otros casos

de formicidos (Bourke et al 1988).

Debido al escaso nimero de sexuados y en concreto de machos, no seria
ventajoso utilizar un método azaroso de apareamiento como los vuelos
nupciales, ya que implicaria que muchas hembras se quedarfan sin copular, lo
que supondria una pérdida de energia, traducida en disminucién de éxito
reproductivo para el hormiguero. En este contexto de escasez de machos seria

seleccionado rdpidamente un sistema de apareamiento que asegurara a las
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hembras la localizaciéon de suficientes machos y, es evidente que aquellas
hembras que desarrollaran la capacidad de atraer machos y aquellos machos
capaces de efectuar cépulas miltiples con el mayor niimero posible de hembras,
dejarian una mayor cantidad de descendencia siempre que estos caracteres
fuesen heredables, con lo que estas adaptaciones se seleccionarian riapidamente.

Efectivamente los machos de R. minuchae pueden copular varias veces, con lo
que implica de posibilidad de reparto de los espermatozoides que contienen en
la vesicula seminal o capacidad de producir espermatogénesis en fase adulta, y
ademds las hembras atraen, probablemente con feromonas sexuales, a los
machos, ya que durante el periodo de cépulas el macho es capaz de diferenciar a
distancia una hembra fecundada, ante las que no reacciona, de una hembra
virgen, a la que se dirige inmediatamente para copular con ella, lo que indica
que hay alguna caracteristica intrinseca a ellas que el macho puede detectar a
distancia. La supuesta feromona de atraccién sexual no debe sintetizarse en la
glandula de Dufour, como ocurre en otros géneros de la tribu Formicini (Walter
et al 1993), puesto que en el andlisis de productos quimicos contenidos en esta
gldndula, las hembras virgenes y fecundadas no presentan ninguna diferencia
cualitativa ni cuantitativa, por lo que debe ser buscada en la secrecién de otras

glandulas.

A pesar de que este sistema de apareamiento debe ser ventajoso para una
especie con una proporcién de machos muy sesgada, no es totalmente eficaz en
el caso de R. minuchae, ya que hay nidos con hembras de llamada que no atraen
machos, cuando hay evidencias de que éstos estdn emergiendo de nidos situados
a unos cientos de metros. Existe la posibilidad de que las condiciones abiéticas
en las que se emite la feromona de !lamada sexual (altas temperaturas y baja
humedad ambiental) afecten su efectividad, como ocurre con otras sefiales

quimicas en formicidos (Ruano et al 1999).

Aunque con cierta frecuencia quedan en el exterior del nido hembras
virgenes una vez transcurrido el periodo de apareamiento (alrededor de las 15
h), éstas regresan a su nido. En otros insectos la estrategia de acortar los
periodos de busqueda de apareamiento por parte de la hembra les permite
estimular las interacciones competitivas entre los machos, de manera que el

propietario de un territorio haya tenido que defenderlo ante otros machos antes
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de aparearse con la hembra (Thornhill & Alcock 1983). Sin embargo los machos
de formicidos no estdn bien dotados para la lucha, ya que sus mandibulas son
muy pequefias, constituyendo la ausencia de competencia por las hembras uno
de los problemas para la aplicacién de la teoria de la seleccién sexual a las
hormigas (Bourke & Franks 1995). R. minuchae no es una excepcion en este
tema, ya que en los casos en que habia dos machos cerca del mismo hormiguero
productor de hembras no hemos obtenido evidencias de lucha por las hembras
entre ellos. Tipicamente se considera que las hembras de hormigas no realizan
seleccion del macho puesto que ademds éste no posee adaptaciones especiales
para demostrar su buena calidad (Starr 1984), constituyendo éste otro de los

problemas para la aplicacién en formicidos de la teoria de seleccién sexual.

En un caso pudimos observar un macho de tamafio anormalmente
pequefio que copul6 con 19 hembras, a pesar de tener dificultades morfolgicas
por su tamaiio para llevar a cabo los apareamientos. Sin embargo durante el
segundo dia de cépulas fué rechazado en 16 ocasiones, no sélo por las hembras,
sino que también algunas obreras de R. minuchae lo apartaban de la entrada del
nido. Esto quiere decir que las hembras de R. minuchae tienen capacidad de
rechazar al macho, pero seguramente todo macho capaz de volar, detectar un
nido con hembras en actitud de llamada y soportar la presién de los
depredadores, es suficientemente vigoroso y considerado apto para el
apareamiento. Existe la posibilidad de que las hembras virgenes de R. minuchae
adopten la estrategia de acortar las estancias fuera del hormiguero para
asegurarse el apareamiento con un macho en perfectas condiciones fisicas
(recién emergido o que haya podido sobrevivir a las condiciones abidticas y

depredadores durante un dia, y con su vesicula seminal en buenas condiciones).

Todas las hembras marcadas previamente a la cépula se aparearon una
Gnica vez y las hembras capturadas anteriormente a la fase de cépulas fueron
siempre virgenes, por lo que descartamos la posibilidad de cépulas miiltiples por

parte de las hembras.

Tampoco ha sido registrado ningiin tipo de competencia entre hembras
por el macho, ni por los posaderos, ni siquiera en los casos en que habfa gran

cantidad de ellas en actitud de llamada sexual.
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Con respecto al comportamiento diferencial de las hembras virgenes y
fecundadas, podemos concluir que es independiente del momento del dia y otros
posibles factores relacionados (factores abidticos). Las hembras virgenes que no
han copulado vuelven a su nido, tanto tras el periodo de c6pula como durante la
fase de dispersién, mientras que las hembras fecundadas, inmediatamente
despues de la cépula, también vuelven a su nido y no inician inmediatamente la
bisqueda del nido hospedador. Este comportamiento de las hembras recién
fecundadas es habitual en especies que habitan en medios extremos o de habitats
muy parcheados, cuyas nuevas reinas fundadoras tienen pocas posibilidades de
buscar un lugar adecuado para iniciar su hormiguero, y normalmente estd
asociado con sociedades poliginicas. Sin embargo los nidos de R. minuchae son
monoginicos, por lo que las hembras recien apareadas que vuelven al nido no

son nunca adoptadas.

Cuando hemos liberado hembras fecundadas aisladas desde la fase de
copulas previa, durante la siguiente fase de cépulas o de dispersion, siempre han
presentado un comportamiento normal de bisqueda de nido hospedador para
usurpar. Este hecho, nos hace pensar que, cuando tras la cépula regresan a su
hormiguero, no se les dedica en éste una atencién especial, y tinicamente quizés
encuentren refugio contra la temperatura extrema del suelo, que se produce justo
despues del periodo de cépulas, o contra depredadores como Cataglyphis que
estdn muy activas a altas temperaturas (ver Cap. 3). Otra explicacién posible es
que este momento de méximas temperaturas coincida con el momento de maés
actividad de los nidos de P. longiseta (ver Cap. 4), con lo que puede ser
ventajoso para la reina usurpadora intentar la entrada en los nidos hospedadores
cuando la temperatura es menor y también la actividad externa, para tener
menos posibilidades de ser detectada. Por otro lado es conocido que la reduccién
de 10 o 15" C en la temperatura facilita la adopcién de reinas extrafias
coespecificas en otras especies (Holldobler & Wilson 1990), por lo que este
hecho quizds también podria aplicarse al caso de la adopcion de hembras

usurpadoras en P. longiseta.

Durante el periodo de reposo el macho no reacciona ante hembras

virgenes, lo que indica que esta fase puede estar relacionada con la reposicién de
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la condicion fisica del macho, apareciendo una sincronia en el comportamiento

de las hembras (en este periodo no salen hembras virgenes, sélo hembras

fecundadas).

La usurpacién del nido hospedador se produce en solitario por la hembra,
que no aprovecha las razzias organizadas por su nido como ha sido descrito en
algunos casos para Polyergus (Mori et al 1991, Hasegawa & Yamaguchi 1994).
La presencia de tetradecanal, sustancia téxica muy abundante en la glandula de
Dufour de las hembras de R. minuchae antes de la fundacién del nuevo
hormiguero, debe estar relacionada con el proceso de usurpacién mediante el
cual la hembra de la especie parésita se introduce en un nido hospedador. Este
compuesto toxico debe tener caracter disuasorio y puede convertir a la hembra
usurpadora en un objeto repelente, facilitando su entrada en el nido hospedador.
Después de la usurpacién el patrén quimico de la hembra de R. minuchae es
totalmente diferente al de las hembras antes de la usurpacién, se degenera su

glandula de Dufour y desaparece el tetradecanal de su contenido.

El hallazgo de una hembra de R. minuchae dentro de un hormiguero
poliginico de P. longiseta en el que permanecian reinas de esta especie vivas,
abre muchos interrogantes, tanto sobre la estructura y funcionamiento de los
hormigueros de P. longiseta, como sobre el proceso de usurpacién en
hormigueros poliginicos. Existe la posibilidad de que la reina usurpadora pueda
entrar en un hormiguero poliginico en el que se haga con una pequefia parte de
la poblacién constituyendo practicamente un hormiguero independiente. Esto
seria beneficioso, puesto que la muerte de las préximas reinas y la esclavizacién
de las obreras ya serian llevadas a cabo por las obreras de R. minuchae, que
realizarian las primeras razzias dentro de su propio hormiguero. Evidencias

similares han sido apuntadas recientemente por Topoff (2000) para Polyergus.
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XI. CONCLUSION

Basandonos en los resultados obtenidos en este estudio, como son:

1. El ritmo estacional de Rossomyrmex minuchae es muy corto y centrado en los meses

de verano (julio y agosto).

2. El ritmo diario de actividad es diurno, ocupando las horas centrales del dia, y con un

pequefio descenso en la actividad entre las 5-16 h.

3. Se trata del unico género esclavista conocido que realiza el reclutamiento previo al
asalto mediante transporte de adultos, no utilizando ningin tipo de feromona durante

éste.

4. R. minuchae realiza una media de alrededor de 2 nidos /afio, muy inferior al de los

géneros esclavistas préximos.

5. El saqueo del nido hospedador se extiende en el tiempo durante varios dias.

6. Los nidos hospedadores son seleccionados segtin la distancia y la pendiente existenten

entre el nido parasito y el hospedador.

7. En cuanto al sistema de apareamiento, las copulas se producen en tierra, las hembras
parecen producir una feromona de llamada sexual, el macho puede copular repetidas
veces con distintas hembras (poliginia), mientras que cada hembra realiza un tnico
apareamiento, tras el cual vuelven al nido. Después del periodo de apareamiento el
macho queda inactivo, e incapaz de reaccionar ante hembras virgenes. Unas horas maés
tarde las hembras recién fecundadas abandonan el nido volando para localizar e invadir

en solitario un nido hospedador, en el que entran sin aparente resistencia.
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Todas estas caracteristicas bioldgicas diferencian a R. minuchae de todas las
especies esclavistas conocidas, incluida la mds préxima a ella: Polyergus. Ambos
géneros se incluyen dentro de la tribu Formicini, y cldsicamente se consideraron muy
proximos. Sin embargo, basindonos en los caracteres biolégicos y comportamentales
aportados en nuestro estudio, podemos concluir que son géneros alejados

filogenéticamente y por tanto, que el parasitismo social es polifilético dentro de la tribu

Formicini.
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Actividad en 5 nidos de R. minuchae dura\ e 199 H@a/ ?ura biente;
Ts: temperatura del suelo; Ha: humedad ambiente: {[yﬁheda suelo; nido
R: nido de R. minuchae; R: obreras de R. mi uq{(a‘é que enfran y salen en 10
min; P: obreras de P. longiseta que entran y salen en

Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
21/6/1995 15:00 21,1 23,10 45,7 44,5 HRS 8 0  exploracién
15:30 254 26,00 36,7 39,1 HRS 4 0 exploracion
16:00 25,3 26,60 33,4 30,5 HRS 4 0 exploraciéon
17:00 o . o . HR5 32 0 asalto
18:00 26,3 31,30 31,3 27,8 HRS 4 0 asalto
19:00 . o . HRS5 0 2 inactividad
22/ 6/1995 15:00 e . e HRS5 14 - entran-salen
16:00 - o o o HRS 0 4 inactividad
17:.00 26,7 30,10 28,9 220 HRS 18 0 entran-salen
18:00 o o ° HRS 78 0 asalto
19:00 - . . . HRS5 52 0 saqueo
20:00 27,0 29,00 23,0 199 HRS 16 0 saqueo
23/6/1995 15:00 26,4 30,90 21,9 19,0 HRS 2 0 entran-salen
16:00 - . . . HRS 34 0 saqueo
17:00 . . . HRS 24 0  saqueo
18:00 25,3 30,10 21,5 16,2 HRS 28 O saqueo
19:00 25,0 26,70 23,7 18,6 HRS 2 0 saqueo
HR7 16 4 asalto
19:30 25,1 27,60 24,0 19,0 =« . 0 inactividad
24/ 6/1995 16:00 22,2 26,00 44,5 31,0 HR7 16 0 saqueo
17:00 18,9 21,70 49,5 424 - 0 0 inactividad
25/ 6/1995 14:00 9,7 . 90,0 HR5 0 0 inactividad
26/ 6/1995 15:00 12,1 93,0 HR5 0 0 inactividad
27/6/1995 15:00 17,2 18,10 64,0 69,0 0 0 inactividad
16:00 19,5 19,50 54,0 68,5 J 0 inactividad
28/6/1995 14:00 16,5 19,50 73,0 74,0 HR7 4 4 saqueo
15:00 17,7 20,20 71,2 70,3 HR4 0 2 inactividad
HR7 2 8 saqueo
Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidoR R P tipo actividad
16:00 21,4 21,30 58,5 61,0 HR7 14 0 saqueo
17.00 18,6 20,20 62,5 66,7 HR7 8 o saqueo
18:00 16,9 18,50 67,1 729 . . inactividad
29/6/1995 13:00 19,5 20,50 59,5 63,5 J 0 inactividad
14.00 22,6 22,60 47,0 49,5 HRS 0 2 inactividad
HR4 0 16 inactividad
16:00 20,4 23,60 433 524 o o inactividad
30/6/1995 14:00 27,8 30,30 43,3 36,0 HR7 4 40 entran-salen
HR4 0 10 inactividad
HR1 0 8 inactividad
17:00 . . J HR4 0 14 inactividad
HR1 0 6 inactividad
2/ 7/1995 12.00 134 1460 69,0 71,8 o o inactividad
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Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidoR R P tipoactividad
14:00 20,2 23,30 52,6 48,3 HRI 0 2 inactividad
15:00 15,8 20,60 559 458 HRI 0 2 inactividad
HR7 0 18 inactividad
HR4 0 18 inactividad
8/7/1995 13:00 21,0 2330 47,2 38,1 HRI 0 2 inactividad
HRS 0 6 inactividad
HR7 4 14  entran-salen
14:00 214 23,60 456 39,8 HR4 0 12 inactividad
- HRS 14 0  exploracién
15:00 19,1 23,50 48,2 40,7 HRI 2 0 exploracién
HRS5 6 0 exploracién
16:00 - . . . HR7 0 18 inactividad
HRS5 16 0 asalto
17.00 20,1 24,60 492 37,8 HR4 0 24  inactividad
HR5 22 0 asalto
HR7 0 4 inactividad
9/7/1995 13:00 16,9 21,20 679 50,8 0 0 inactividad
15:00 17,5 22,10 49,8 47,6 HR7 24 0 saqueo
17:00 19,2 21,90 53,3 45,6 HR7 58 0 saqueo
18:00 20,0 21,60 48,0 49,8 HR7 8 0 saqueo
19:00 o J o ° 0 0 inactividad
10/7/1995 13:00 194 19,10 66,5 62,7 HR7 18 0 saqueo
14:.00 16,5 19,20 63,9 57,7 HRS 0 6 inactividad
HR7 18 0  saqueo
15:00 19,5 23,20 57,0 48,4 HR7 14 O saqueo
HRS 0 6 inactividad
HR1 0 4 inactividad
16:00 21,0 24,40 49,3 37,2 HRS 0 4 inactividad
HR4 0 22 inactividad
17:.00 23,5 27,20 41,5 33,2 HR7 22 0 saqueo
HRS 0 2 inactividad
18:00 23,0 24,40 45,0 358 HR7 2 0 entran-salen
18:30 20,0 21,40 56,5 44,0 - o . inactividad
1177/1995 13:00 20,5 2390 56,5 44,0 0 0 inactividad
14:00 23,3 25,50 49,0 40,3 HRS 2 0 exploracién
15:00 21,3 27,80 49,1 35,6 HRS 8 0 exploracién
16:00 21,9 24,00 47,8 41,0 - . 0 inactividad
17.00 23,8 25,50 37,1 33,5 - . 0 inactividad
18:00 27,2 31,70 30,0 29,0 . 0 inactividad
12/7/1995 15:00 234 26,00 250 23,0 HR4 4 14  exploracién
HRS 34 0  saqueo
16:00 25,5 27,80 234 21,6 HR4 2 0 exploracién
HRS 30 0 saqueo
17:00 . . . HR4 2 0  exploracién
18:00 26,9 3450 21,2 14,9 HRS 8 30 asalto
HR7 0 16 inactividad
HR4 0 16 inactividad
19:00 24,7 27,00 21,8 19,9 HRS 70 o saqueo
20:00 21,9 26,30 24,5 19,5 HRS 64 o saqueo
HRS 18 o saqueo
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Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
21:00 20,3 21,60 25,6 26,1 . . inactividad
13/7/1995 14:00 23,0 28,90 38,5 27,6 HRS 8 0 saqueo
HR4 0 2 inactividad
HRS5 30 0 saqueo
HR1 4 6  exploracién
16:00 21,8 32,80 34,2 20,2 HRS 4 14  entran-salen
HR4 0 6 inactividad
HR1 0 2 inactividad
17:.00 25,2 28,40 32,0 250 HR4 6 6 exploracién
18:00 23,6 28,20 28,5 22,8 HR4 2 22 exploraci6n
HRS 12 8 saqueo
19:00 26,2 28,10 26,7 23,6 HR7 0 6 inactividad
HR1 0 4 inactividad
14/7/1995 12:00 24,2 26,10 40,7 31,1 . 0 inactividad
13:00 27,7 29,00 32,5 27,0 HRS5 18 0  saqueo
HR7 4 16 inactividad
HR4 30 8 exploracion
14:00 23,6 27,30 38,0 32,0 HRS 6 6 saqueo
HR7 0 10 inactividad
HR4 26 8 exploracién
15:00 25,1 27,50 41,0 30,0 HR4 18 12 exploracién
16:00 27,5 29,60 294 26,0 HRS 2 4 entran-salen
HR7 20 12 exploracién
HR4 0 22  inactividad
17.00 28,3 29,00 22,3 20,0 HR4 4 22  asalto
HR7 34 0  exploracién
18:00 27,0 29,00 27,00 17,8 HR7 2 0 exploracién
HR4 40 O asalto
19:00 27,0 29,00 20,3 17,8 HRI 0 2 inactividad
15/7/1995 11:00 25,0 27,10 29,6 252 . 0 inactividad
12:00 22,3 26,00 27,5 23,3 HRS 0 28 inactividad
13:00 22,3 26,00 27,5 23,3 HR4 20 12  exploracién
14:00 24,0 28,60 22,6 20,0 HRI 4 2 exploracién
HRS 30 4  saqueo
HR7 0 4 inactividad
HR4 74 0 asalto
15:00 26,3 30,70 22,7 17,6 HRS 2 0 entran-salen
i HR4 74 0  asalto
16:00 31,5 28,80 22,2 222 HRS 0 4 inactividad
HR7 0 16 inactividad
HRS5 2 2 saqueo
HRI1 0 6 inactividad
HR4 12 0 entran-salen
17.00 28,0 28,80 224 20,6 HR4 26 0 saqueo
HRS8 4 4 entran-salen
HR7 0 10  inactividad
HRS 32 0 saqueo
HR1 0 4 inactividad
18:00 27,5 3240 19,4 16,8 HR7 24 2 exploracién
HR4 40 O saqueo
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Fecha hora Ta  Ts Ha Hs nidoR R P tipoactividad
19:00 18,0 3040 19,5 17,0 HRS 4 0 entran-salen
HR7 0 12  inactividad
HR4 10 0 entran-salen
16/7/1995 12:00 22,1 25,80 25,5 23,9 HR7 0 16 inactividad
13:00 23,1 29,10 24,5 19,2 HRS 20 2 exploracién
HR7 0 60 inactividad
HR1 0 2 inactividad
14:00 243 3040 229 16,2 HRS 14 2 exploracion
HR7 0 4 inactividad
15:00 24,9 32,70 21,6 15,9 HRI 0 4 inactividad
HRS 0 2 inactividad
HR4 0 6 inactividad
16:00 25,2 3520 20,7 129 HR4 0 16 inactividad
HR7 0 4 inactividad
HRS8 0 2 inactividad
17:00 26,8 33,60 21,2 144 HR4 0 18 inactividad
HRS 16 0  exploracién
18:00 27,5 3240 20, 15,2 HRS 26 4 exploracién
19:00 26,8 30,70 20,1 16,1 HR4 0 18 inactividad
HRS8 4 6  exploracién
HR7 12 0 asalto
20:00 - o J o HR7 36 0 asalto
21:00 249 28,10 23,0 194 - o 0 inactividad
17/7/1995 13:00 25,8 28,20 27,5 22,9 HR4 0 2 inactividad
HRS8 46 0 entran-salen
HRI1 28 4  exploracién
HR7 12 10 exploracién
14:00 259 32,20 24,1 19,9 HR4 22 12 exploracién
HR1 0 8 inactividad
HRS8 . 6 inactividad
15:00 28,1 3420 21,6 17,8 HR4 8 12  entran-salen
HRS 0 6 inactividad
16:00 30,1 33,00 22,5 17,2 HRI 2 2, exploracién
HR4 0 22 inactividad
17:00 289 3480 21,6 17,1 HRI 26 4  exploracién
HR4 8 10  exploracién
18:00 28,2 34,90 21,1 14,5 HRI 2 0 exploracién
HR8 14 0  exploracién
HR7 20 2 entran-salen
19:00 27,9 31,60 22,7 16,9 HR7 22 0 saqueo
HRS8 6 2  exploracién
20:00 - . . . HR7 46 O  saqueo
21:00 25,1 28,40 22,6 222 o o 0 inactividad
18/7/1995 12:00 24,6 2920 264 21,5 HRS 26 0 exploracién
HR7 34 0  saqueo
13:00 27,4 3290 223 199 HRS 4 0 exploracién
HR7 46 0  saqueo
14.00 27,5 33,80 22,8 16,8 HRI 48 O entran-salen
HR8 4 4  exploracién
HR4 4 0 exploracion
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Fecha hora  Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
HR7 2 0 saqueo
15:00 294 3940 21,3 13,4 HRI 8 6  exploracién
HR4 0 20 inactividad
16:00 38,7 31,80 19,6 18,1 HR4 4 14 exploracién
17:00 30,0 38,10 20,8 13,6 HR4 8 18 exploracién
HR1 2 0  exploracién
HRS 0 2  inactividad
18:00 29,8 3540 18,6 14,0 HRI 12 2 exploracién
HR4 2 8  exploracién
HR8 30 2 exploracién
HR7 4 0 saqueo
19:00 30,2 35,20 18,1 159 HR7 42 0  saqueo
HRS 8 6  exploracién
HR4 2 0  exploracién
20:.00 27,8 30,10 184 16,3 . 0  inactividad
19/7/1995 12:00 27,9 29,60 22,1 21,4 HR7 14 0 saqueo
13:00 30,4 3440 17,3 13,8 HRS 2 0 asalto
HR7 6 0 saqueo
14:00 29,7 3440 183 139 . 0  inactividad
15:00 30,3 3520 182 132 =« . 0  inactividad
16:00 30,4 3520 19,2 13,5 . . inactividad
17:00 30,9 3560 17,9 13,5 HR4 4 14 exploracion
HR1 12 0  exploracién
HRS 0 6 inactividad
HR7 10 0 saqueo
18:00 30,2 34,80 18,5 16,5 HR7 22 0  saqueo
HR8 2 0 entran-salen
HR4 0 12 inactividad
19:00 26,4 29,60 22,2 18,2 HRS 16 0  asalto
HR7 22 . saqueo
20:00 29,9 3340 18,0 182 - . 0  inactividad
20/7/1995 12:00 27,8 30,04 21,6 21,9 HR7 6 0 saqueo
HRS 44 0  asalto
13:00 30,5 3520 18,5 144 HRS 18 0 asalto
HR7 4 0 saqueo
HR4 14 0  exploracién
< HR1 0 2 inactividad
14:00 30,5 3520 18,5 144 HR4 8 10  exploracién
15:00 30,3 36,10 15,5 124 HRS 0 6 inactividad
16:00 29,5 33,40 152 12,1 HR7 4 0 saqueo
HR4 14 6  exploracion
HR1 44 4  exploracién
17:.00 294 3580 15,1 11,8 HRI 10 0 asalto
HR4 6 6 exploracién
18:00 29,2 33,60 12,6 158 HRI 14 0  asalto
HR8 46 0  saqueo
HR7 18 0  saqueo
HR4 34 0  asalto
19:00 29,2 33,10 15,8 13,3 HRI 4 0 entran-salen
HR7 8 0 saqueo
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Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidloR R P tipo actividad
20:00 279 2940 179 169 -« . 0 inactividad
21/7/1995 11:00 26,1 27,60 20,3 19,0 . 0 inactividad
12:00 26,5 27,20 18,6 19,3 HRI 4 0 entran-salen
HR4 2 0 asalto
13:00 27,5 29,50 17,8 18,2 HR4 4 0 asalto
14:.00 29,5 32,30 184 16,8 HR4 48 0 asalto
15:00 29,6 34,30 154 12,2 HR4 2 0 entran-salen
16:00 30,2 3440 140 9,0 HR5 6 0 exploracién
17.00 31,9 34,70 13,1 10,8 HR4 26 0 saqueo
HRI1 0 14  inactividad
18:00 31,0 33,30 13,5 11,9 HRI 36 4 saqueo
19:00 30,4 33,20 149 12,5 HR4 86 4 saqueo
HRI1 0 2 inactividad
20:00 30,2 3220 153 14,1 HR4 2 0 entran-salen
21:00 30,0 31,00 16,5 15,7 e . inactividad
22/7/1995 11:00 28,5 28,80 17,5 16,5 = . 0 inactividad
12:00 27,1 2820 18,5 17,8 HR4 4 0 saqueo
HR5 0 6 inactividad
HRS8 40 2  exploracién
HR7 2 0  exploracién
13:00 26,3 29,70 16,6 16,7 HR4 22 0 saqueo
HRS8 0 12 inactividad
HRS 0 4 inactividad
14:00 27,0 32,20 174 14,6 HRI 46 0  exploracién
HR4 24 0 entran-salen
15:00 30,9 3340 144 11,3 HRI 0 2 inactividad
HR5 0 2 inactividad
16:00 29,7 3500 13,0 10,5 HRS 0 2 inactividad
HRS5 8 0 entran-salen
17:00 30,2 32,60 11,4 10,7 HRS 0 2 inactividad
HR4 18 16 saqueo
HR7 0 2 inactividad
HRS 2 10 exploracién
HRI1 0 2 inactividad
18:00 29,8 33,20 12,8 10,8 HR7 0 24  inactividad
HRS 22 2 exploracién
19:00 30,5 33,70 12,6 104 HR4 2 24  entran-salen
HR7 0 14 inactividad
HRS8 0 8 inactividad
HR1 0 22 inactividad
HRS5 18 O asalto
20:00 28,8 3020 140 125 . . inactividad
25/7/1995 17:00 27,3 2990 9,6 7.4 HR4 12 12 entran-salen
HR8 2 14  exploracién
HRS 4 2  exploracién
HR7 0 12 inactividad
18:00 24,5 28,70 32,8 25,9 HR4 0 6 inactividad
HRS 0 6 inactividad
HRS5 2 4  exploracién
19:00 26,1 27,40 29,2 259 HR4 2 6  exploracién
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Fecha hora  Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
HRS5 0 4 inactividad
26/7/1995 14:00 24,2 28,70 22,4 20,4 HRS 0 4 inactividad
HR4 46 20 exploracién
HR10 - . saqueo
HR7 0 20 inactividad
15:00 24,1 29,10 20,6 15,6 HR4 0 16 inactividad
HRS8 0 12  inactividad
HR5 0 2 inactividad
16:00 254 o 214 HR7 0 14  inactividad
HRS 20 6  exploracién
HR1 0 2 inactividad
HR10 - . saqueo
17:00 25,9 29,80 19,7 164 HR4 4 10  exploracién
HRS8 4 4 entran-salen
HR10 - . saqueo
18:00 26,3 28,00 19,0 15,6 HR7 0 20 inactividad
HR4 46 0 asalto
19:00 234 2720 22,8 18,9 HR4 0 6 inactividad
HR5 10 6  exploracién
HR7 0 6 inactividad
HRS8 4 8 entran-salen
20:00 25,1 28,10 24,6 19,1 o 0 inactividad
27/7/1995 12:00 23,2 2520 19,8 16,7 . 0 inactividad
13:00 25,0 29,20 19,0 144 HRI 0 2 inactividad
HRS 0 6 inactividad
14:00 26,6 30,80 17,8 13,1 HR7 0 28 inactividad
HRS 0 2 inactividad
15:00 27,7 31,40 11,8 73 ] . 0 inactividad
16:00 27,9 30,80 8,2 6,4 HRS8 0 12 inactividad
HR5 0 6 inactividad
HR7 4 32 exploracién
17.00 28,6 32,20 12,9 10,5 HR10 O 2 inactividad
HR8 2 6  exploracién
HR7 12 18 exploracién
HRS5 0 10 inactividad
HR1 8 0 asalto
18:00 27,7 30,70 13,5 10,5 HRI1 16 O asalto
HRS8 0 2 inactividad
19:00 27,9 30,40 14,8 12,1 HR4 14 0 asalto
HRS8 0 6 inactividad
HR1 28 O asalto
20:00 26,1 27,10 18,0 16,6 o 0 inactividad
28/7/1995 12:00 24,1 2570 11,8 15,9 HRI 6 0 saqueo
13:00 24,7 28,50 13,6 154 HRS5 0 2 inactividad
HR1 16 0  saqueo
HR9 38 6 entran-salen
14:00 26,7 30,20 8,7 53 HR4 10 O entran-salen
HRI1 2 0 saqueo
HR9 8 4  exploracién
15:00 26,5 3120 13,3 9,2 HR1 o . saqueo
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Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
29/7/1995 19:00 28,3 33,60 13,0 10,6 HR7 8 16 exploracién
HRI1 . . saqueo
20:00 27,6 31,50 14,6 HR7 0 14 inactividad
HR1 . . saqueo
30/7/1995 12:00 21,8 25,30 21,2 17,8 HRI 10 O entran-salen
13:00 23,5 27,80 239 19,1 HRI 4 0 saqueo
14:00 24,8 2790 18,3 144 HRI . . saqueo
HR7 4 26 entran-salen
16:00 259 30,80 7,7 5,1 HRS 0 4 inactividad
HR7 0 10 inactividad
HR10 O 4 inactividad
17:00 26,3 32,60 17,5 6,8 . o . inactividad
18:00 26,0 33,80 11,6 7,7 HR10 O ) inactividad
HR7 0 8 inactividad
19:00 27,3 32,10 13,2 98 . . 0 inactividad
1/8/1995 13:00 23,1 27,00 6,2 7,1 HR7 0 2 inactividad
15:00 25,6 28,20 7.4 5,4 HR4 8 0 saqueo
HR7 0 32 inactividad
2/8/1995 12:00 24,2 2450 5,1 5,1 . . 0 inactividad
3/8/1995 12:00 20,9 21,60 13,5 12,5 . 0 inactividad
13:00 20,1 2400 17,9 136 =« . 0 inactividad
14:00 20,5 25,10 19,3 15,1 HR7 0 46 inactividad
16:00 242 27,60 12,8 9,2 HRS 0 12 inactividad
HR7 0 24 inactividad
HR9 0 4 inactividad
17:00 24,0 27,80 15,6 11,6 HRS 0 6 inactividad
HRS 0 4 inactividad
HR7 0 14 inactividad
HRO9 16 6  exploracién
HR10 12 6  exploracién
18:00 23,8 28,10 18,6 13,3 HRIO 2 0 entran-salen
HRS8 0 6 inactividad
HR9 2 0  exploracién
HR7 0 2 inactividad
4/8/1995 14:.00 204 24,50 17,7 147 HRIO0O 4 4 exploracién
14:00 20,4 2450 17,7 14,7 HRS 0 2 inactividad
16:00 21,6 26,30 12,6 9,6 HRS 0 8 inactividad
HR7 0 42 inactividad
HR9 0 2 inactividad
17:.00 21,4 2590 11,6 7.6 HR10 26 6 entran-salen
HRS8 0 4 inactividad
18:00 22,2 26,20 102 3,3 HR10 30 O asalto
19:00 25,7 2720 199 170 -« o 0 inactividad
5/8/1995 14:.00 23,1 27,60 25,8 184 HR9 0 2 inactividad
16:00 - . ] . HR7 0 16 inactividad
HRS 0 8 inactividad
17:00 23,7 28,00 14,7 11,1 HRS 0 2 inactividad
HR7 0 20 inactividad
HRS5 0 4 inactividad
18:00 23,7 2750 17,7 13,4 HRS 0 4 inactividad
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Fecha hora Ta Ts Ha Hs nidkoR R P tipo actividad
8/ 8/1995 12:00 21,2 24,60 30,9 232 J 0 inactividad
14:.00 22,0 23,30 28,4 256 HR7 4 28 exploracién
16:00 25,8 21,70 26,7 29,7 HRI 0 4 inactividad
HR5 0 14  inactividad
HR7 0 14 inactividad
HRS 0 2 inactividad
10/ 8/1995 12:00 20,8 2090 62,7 550 o 0 inactividad
15:00 21,1 2420 58,0 47,7 - . 0 inactividad
16:00 22,3 26,30 482 358 . 0 inactividad
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