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Resumen

Desde una perspectiva ecologica y evolutiva, ia oplimizacién por parte de los organismos es y ha sido puesta en
entredicho en numerosas ocasiones. A fin de predecir el comportamiento de aprovisionamiento de los animales y
analizar si dicho comporiamiento es dptimo, ia teorla del aprovisionamiento dptimo ha desarrollado unos modelos,
de los cuales los mas conocidos son el modelo de la amplitud de dista, el teorema det valor marginal y e
aprovisionamiento desde un lugar central. Las harmigas, como insectos sociales, constituyen un inferesante grupo
para examinar la teoria del aprovisionamiento 6ptimo. En el presente trabajo se realiza una revision bibliogréfica y
se discuten, en el marco de la teoria de aprovisionamiento éptimo, las diferentes estrategias de recoleccion de
alimento utlizadas por las hormigas. La revisién esta centrada en cuatro grupos de especies (establecidos en funcion
de las preferencias alimenticias); hormigas zoonecrofagas (que se alimentan de cadéveres de insectos), granivoras
(se alimentan de semillas), cortadoras de hojas {sobre ias hojas cultivan los hongos con que alimentan a las larvas)
y hormigas legionarias (fa vulgarmente #lamada marabunta, importantes depredadoras de artropodos que actdan de
modo cooperative). Dentre de esios cuatro grupos, las especies se pueden ajustar en diferente grado a las
predicciones de los modelos de aprovisionamiento dptimo.

Palabras clave: Hormigas, Estrategias de recoleccidn de alimento, Modo de vida, Optimizacion.

Optimal {or not so optimal?) foraging in ant societies

Abstract

From both ecological and evolutionary points of view, optimization by organisms has been (and is) controversial.
Optimal foraging theory models have been developed in order to predict foraging behaviour of animals and to analyse
whether they are optimal. The most well-known models are the mode! of optimal diet breadth, the marginal value
thecrem and the central-place foraging model. Ants are a suitable group to test these prediciions. In the present
review contrasting ant foraging strategies are discussed in relation to the optimal foraging theory framework.
According with the main food preferences of ants, discussion has been focused on four groups: scavenger ants
{feeding on arthropod corpses), seed-harvester ants {feeding on seeds), leaf-cutter ants (feeding on fungus and
gathering fresh leaves o nourish the fungus gardens), and army-ants (which predate on fiving arthropods employing
a very advanced system of cooperative raids). Different species of each group fitted in a different degree the
asumptions of optimal feraging models.

Key-words: Ants, Foraging strategies, Life-history, Oplimization

1. ¢ QUE ES LA TEORIA DEL APROVISIONAMIENTO OPTIMO?

La obtencidn del alimento es uno de los aspectos del compor-
tamiento animal que més interds ha despertado en los bidlogos
evolutivos. En este proceso de obtencién del alimento se
incluye la bisqueds y transporte del mismo. A lo largo del
texto me iré refiriendo indistintamente a este proceso como
aprovisionarniento o recoleccion del alimento (incluso cuando
no se especifique, al hablar de recoleccion, serd siempre del
alimento). La teoria del aprovisionamiento éptimo (optimal
Joraging theory) intenta predecir, basindose en modelos
mateméticos, el comportamiento de los animales cuando se

estdn aprovisionando, y parte de una serie de asunciones
(Pyke, 1984): (1) la contribucién individual a la siguiente
generacion {eficacia bioldgica) depende de este comporta-
miento recolector, (2) hay una heredabilidad de dicho compor-
tamienio, (3) se conoce la relacion entre la eficacia bioldgica
y el comportamiento recolector, (4) la evolucion del compor-
tamiento recolector no presenta limitaciones genéticas pero si
limitaciones "funcionales”, que realmente estin bien determi-
nadas, v (5) se presupone gue los animales recolectan

nL

dptimarnente".
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Fig. 1.- Modelo grafico de la amplitud Sptima de dieta. Cuantas mas presas se van afiadiendo a Ia dieta (es decir, més generalisia es la especie),
mas disminuye el tiempo de biisqueda (t) hasta encontrar afimento, pero también dismimuye el aprovechamiento medio de las presas consumidas
(E/h). Bl aprovechamiento de un tipo de presa se puede estimar como ef cociente entre el beneficio obtenido (E: contenido energético neto) y
el coste exigido (& tiempo para que ia presa sea consumida, en términos de persecucion, captura, mangjo v transporte). La curva de la tasa neta
de aporte de alimento por unidad de tiempo {B/T=F/t+h) alcanza un pico méximo y luego decrece, ese pico es [a amplitud dptima de dieta, a}
Cuando las presas se encuentran en baja densidad o lejos del nido (es decir, son dificiles de encontrar), las hormigas son menos selectivas (se
conforman con lo que encuentran) que en b) donde las presas estdn en alta densidad o cerca del nido (y es rentabie especializarse en presas
mejores). Como se ve, las presas que se encuentran en fa parte alta de la escala, las mejores, son aprovechadas en cualquiera de las dos

situaciones (redibujado de Krebs, 1978, en Sudd & Franks, 1987},

Begon et al. (1988) lo resumen en que si un animal hace
lo comecto al aprovisionarse, explotando el alimento y
obteniendo energia de un modo econdmico, entonces serd
favorecido por la seleccion natural, ya que dispondrd de més
tiempo y energia para reproducirse con éxito, y podré dejar
mas descendientes; v si sus capacidades son heredables se
extenderdn, en el tiempo evolutivo, a toda la poblacion.

Iamayoria de las especies puede consumir un abanico
de recursos mucho maés ampiio del que realmente consume.
MacArthur & Pianka (1966) analizaron este aspecto en el
marco de la teorfa del aprovisionamiento éptimo, mediante
el modelo de amplitud de dieta, gue estudia el ntmero de
recursos diferentes que una especie incluye en su dieta. Los
animales gastan tiempo ¥ energia en la bisqueda del alimen-
to ¥ su manipulacion. En el caso de una presa viva esta
manipulacién seria la persecucion, muerte y consumo o
transporte; en el caso de un fruto seria todo el proceso
anterior a su ingestion (quitarle la cubierta protectora, etc.).
La amplitud de [a dieta dependerd del comportamiento del
animal al encontrar la presa (aclaracién: con presa me
referiré a cualquier unidad de alimento, no exclusivamente
a un ser vivo gue deba ser atacado y muerto). En la figura 1
estd representado el modelo gréfico de la amplitud de dista
optima. Las presas pueden ordenarse de meior a peor segin
su aprovechamiento medio. Las especies (en este caso de
hormigas) generalistas recolectan (buscan, recogen y
transportan al nido) una gran proporcidn de las presas con
las que se encuentran, dedicando poco tiempo a la blsqueda,
pero obteniendo a menudo presas poco provechosas. En
cambio, las especialistas no se conforman con lo primero

que tropiezan, sino que dedican mas tiempo a la biisqueda,
v siguen buscande hasta encontrar la presa del tipo que
prefieren, y que es realmente provechosa. Como se ve en la
figura 1, la dieta serd mds amplia en un ambiente poco
productivo, con baja densidad de presas.

Otro de los problemas que estudia la teoria del aprovi-
sionamiento dptimo es la relacién enire el tiempo de despla-
zamiento {hasta encontrar el alimento), y el tiempo de
residencia o alimentacién (que el animal permanece en el
parche manipulando el alimento y/o alimentdndose). Las
fuentes de alimento varian su tamafio con el Hiempo y
conforme van siendo consumidas se vuelven menos renta-
bles. Charnov (1976) desarrollé el teorema del valor
marginal que considera que el tiempo dptimo de permanen-
¢ia en un parche de alimento depende de la tasa de obtencion
de energia del animal en el momento de abandonar el parche
(el "valor marginal” del parche). En las figuras 2 y 3 se da
una representacion grafica de este modelo. La cuestion es
cuando han de abandonar las hormigas el parche en que se
estdn alimentando. Si lo abandonan al poco de legar,
pasaran mucho tiempo de viaje, desplazandose de un parche
a otro, y tendran poco tiempo para alimentarse, Pero si se
quedan demasiado tiempo, aunque viajen poco, pasardn
mucho tiempo en parches poco rentables (que se irdn
volviendo asi conforme se consuma el alimento) y también
se alimentaran poco. El tiempo éptimo de residencia (o de
alimentacion) serd algo intermedio, v serd superior para los
parches més provechosos.

En el caso de los insectos sociales, la teoria del aprovi-
sionatniento Optimo presenta un cambio respecto a los
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GANANCIA
EN EL
PARCHE

Fig, 2.~ Tecrema del valor marginal. Esta grafica
s algo inusual porque en abscisas se representan
dos variables temporales: ¢l tiempe transcurrido
desde que la hormiga sale del nido y iiega hasta el
parche donde alimentarse, que seria el tiempo de
bisqueda o de viaje (y aumenta desde el origen
hacia la izquierda del lector), y el tiempe de
alimentacion o de residencia en el parche {que
aumenta desde el origen hacia la derecha del
tector). El tiempo 6ptimo (T 4,,,.) de residencia se
puede caloular dibujando la tangente a lacurva de
ta funcion de beneficio (ganancia en el parchey; es
el punto en gue ia linea Bl foca la curva. La
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pendiente de Bl es ganancia/tiempo (es decir, la
lasa de energia obtenida por unidad de tiempo).
Tiempos de alimentacién més cortos (T _4,) 0
fargos (T ) conllevas una pendiente (B2)
menor y, por fanto, menor tasa de energia
obtenida (redibujado de Bonser et al,, 1998).

OPTIMA

Fig, 3.- Efecto del tiempo de viaje sobre las
predicciones def modelo del valor marginal, El
tiempo optimo de alimentacion en el parche es
{como en ia Fig. 2} Ia tangente a Ia curva de be-
neficio, es decir, los puntos donde las lineas B1
y B2 tecan la curva. Bl tiempo éptime de ali-
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mentacion para un tiempo de viaje corto (T u0),
es decir, para alcanzar un parche que esté més
cerca, es menor que para un tiempo de viaje
large {que lleva a un parche méas alejado)
{redibujado de Bonser et al., 1998).

TLARGO

maodelos basicos respecto z las restricciones de los desplaza-
mientos, ya que los individuos siempre vuelven con el
alimento a un lugar central del que salieron previamente, el
nide o colonia, algo que explica la teoria de aprovisionamien-
to desde un lugar central (cenfral-place foraging theory)
desarroilada por Orians & Pearson (1979). Esta teoria predice
que si el tamafio del alimento es independiente de sus costes
de manipulacidn, las recolectoras optimas escogeran presas
mayores al ir aumentando la distancia ai nide. También
predice gue la variancia dei tamafio de las presas decrece al
aumentar la distancia de recoleccién, porque las obreras se
vuelven més selectivas cuando estdn mas lejos.

Este meodelo tiene cuatro premisas bésicas: (1) los
organismnos se comportan de forma que maximizan la tasa neta
de ganancia energética, {2) todos los tipos de presa se distribu-
yen alestoriamente y las recolectoras pueden buscar diferentes
tipos de alimento simultaneamente, (3) ne hay costes adicio-
naies de tiempo al viajar cargando una presa, y {4) los costes
energéticos para viajar con presa son mayores gue los costes
energéticos para viajar sin presa.

La capacidad de las hormigas para dominar el espacio,
posible gracias a su organizacion en sociedades, a menudo se

-
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ve limitada por ia necesidad de aprovisionarse desde un nido
fijo. Uno de los problemas del aprovisionamiento desde un
tugar central es que, conforme la colonia crece, las obreras
recolectoras deben viajar mas y mas, aumentando los costes de
viaje para obtener cada vez menos energia por unidad de
tiempo; con lo que una gran parte de los recursos consumidos
se utilizan solo para proveer a una mayor poblacién de recolec-
toras y pagar el coste de sus viajes (Sudd & Franks, 1987). Esta
es una de las causas posibles de la limitacion que tiene cada
especie en cuanio al tamaflo méxime de las colonias.

Todos fos modelos de optimizacion hasta aqut citados
son modelos estaticos, en los que la probabilidad dptima de
recoleccion es constante v no cambia en funcidn del estado del
animal o de su experiencia. En los modelos dindmicos, en
cambio, ¢l animal gue se aprovisiona puede cambiar su
decision cada vez, por le que Ia probabilidad de recoleccion
en el primer encuentro es diferente la del segundo encuentro
(Stephens & Krebs, 1986). La optimizacion dindmica acepta
que las variables de decision dependan de factores tales como
la experiencia, el estado fisiologico o el tamafio del cuerpo. En
el caso de las hormigas, por tratarse de insectos sociales, estos
factores podrian ser, ademds de la experiencia a nivel indivi-
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Fig. 4.- Versatilidad de la recoleceidn del alimento por hormigas segiin la abundancia de los recursos. El gran punto negro representa el nido,
los puntos pequefios representan las obreras recolectoras y fa zona sombreada el parche con alimento disponible. Las hormigas pueden regular,
con una cierta precision, la inversién en el aprovechamiento de un recurso mediante las diferentes estrategias de recoleceion, que incluso se
pueden dar en una misma especie. Cuando el alfmento esté disperso (parches con poco beneficio y distribuidos al azar) se da una recoleccién
individual. Si el alimento esta concentrado, se organizan pistas quimicas{temporales) por las que transitan las recolectoras. Y cuando el alimento
¢ persistente (y concentrado, es decir una fuente estable), se forman rutas permanentes que son limpiadas de piedras y plantas (para permitir
un tréfico mds rdpido) por las hormigas (redibujado de Lopez et al., 1994).

Tabla 1
Denominacion de diferentes grupos de hormigas en funcién del tipo principal de recursos alimenticios gue utiiizan.

Recurso utilizado Nombre en espaiiol Nombre en inglés

Cadaveres de insectos
Semillas

Zoonecrofagas
Granivoras

Artrépodos y pequefios animales vivos

Scavengers
Seed-harvesters

Hojas y flores (como sustrato de hongos) Cortadoras de hojas o champifionistas  Leaf-cutfer ants or Fungus-growing
Hormigas legionartas (=marabunta)

Army-ants

dual de la obrera (que es capaz de "aprender” y regresar al
lugar donde encontrd previamente alimento), el estado de la
colonia (la presencia de larvas activa fa blsqueda de alimento)
o cf tamafio de la misma. La optimizacién dindmica apunta a
la posibilidad de que una decisién de hoy puede afectar a la
decisién de mafiana; por ello busca recorridos o trayectos
Optimos, al contrario que los puntos dptimos buscados por los
modelos estaticos (Stephens & Krebs, 1986).

2. ; COMO SE APROVISIONAN LAS HORMIGAS?
ESTRATEGIAS DE RECOLECCION DE ALIMENTO

En primer lugar hay que tener muy presente que las hormigas
no buscan alimento para si mismas, sino para la colonia, y los
mayores requerimientos alimenticios de la sociedad provienen
de las larvas. En cuanto al tipo de alimento que explotan ias
hormigas, en la tabla | se exponen algunos (pero, cuidado, no
todos) de los recursos que utilizan, Hay especies que consu-
men alimentos de origen animal, bien como depredadoras
(cazan artropodos o incluso atacan colonias de otros insectos
sociales como termitas, abejas o avispas), o como zoonecrdfa-
gas (se alimentan de materia animal muerta). También los
recursos de origen vegetal son ampliamente aprovechados por
diferentes especies de hormigas, tanto las partes reproductivas
(semillas), como las vegetativas (hojas o flores como sustrato
para el cultive de hongos). La explotacién no se limita
tnicamente a los recursos sdlidos, sine que muchas especies

basan su alimentacién en el néctar de las flores y la melaza
secretada por los pulgones u otros homdpteros. Las hormigas
utilizan un amplio abanico de estrategias de recoleccion, para
contrarrestar en cierta medida la citada limitacion del aprovi-
sionamiento desde un lugar central, v explotar una gran
variedad de recursos.

En el cuadro 1 se resumen las principales estrategias
de recoleccién de alimento por parte de las hormigas. Hay
estrategias individuales v estrategias colectivas. La utiliza-
cidn de unas u otras depende de la capacidad de comunica-
cion quimica de la especie. Las hormigas més primitivas
estan limitadas a la recoleccién individual, y conforme se
progresa en la escala evolutiva, la complejidad de los
mecanismos comportamentales y de comunicacién aumenta,;
entre los mds avanzados estd la organizacion de pistas
mediante la deposicitn de feromonas. Asimismo, dentro de
una misma especie se pueden dar diferentes modos de
recoleccion seglin la abundancia de los recursos. La colonia,
segin Lopez et al. (1994), es capaz de regular, con bastante
precision, la inversion de energia y de obreras en actividades
recolectoras. En la figura 4 se representan los posibles
estadios sucesivos, que son controlados por mecanismos
desencadenantes y retroalimentados, Conforme el recurso es
mads abundante, se desarrollan estrategias de recoleccion mas
complejas en las que se implican mas individuos; estos
modos de recoleccidn se basan en un desarrollo "interno®,
que emnpieza en la informacién recogida y transmitida por las
exploradoras, y son realizados de marnera sucesiva al supe-
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BUSQUEDA DEL ALIMENTO:

donde anteriormente habia encontrado alimento.

TRANSPORTE DEL ALIMENTO:

descubrimienio.

CuADRO 1.
Estrategias de recoleccion de alimento empleadas por las hormigas .

& Individuai: cada obrera explora el drea individualmente, sin que le influyan los frayectos de sus compafieras. Esta |
busqueda puede ser mediante recorridos al azar (busgueda aleatoria) o concentrandose en alguna zona (bdsqueda focal) |4

¢ Individual: fa obrera recolecta tan sélo el alimento que es capaz de transportar en solitario y no informa a nadie de su

® En grupo: es un sistema muy poco frecuente, desarroflado por algunas hormigas depredadoras (por ejemplo las [}
hormigas legicnarias), que buscan y atacan a las presas formando grupos o equipos de obreras. E

& Reclutamiento: cuando fa obrera no es capaz de transportar individualmente el alimento puede ulilizar distintos sistemas  [f
de comunicacion para alraer a olras compafieras hasta ta fuente de atlimento: i
1 Carrera entandem (fandem-running): \a exploradora regresa a su nido e invita a otra hormiga a volver con ella hasta

el alimenio las dos van en confacto, o casi, con la reclutadora (en gris) delante de la reciutada.

R e

{nunca muy numeroso) de reclutadas.

2 Reclutamiento en grupo (group-recruitment). la reclutadora {(en gris) vuelve al nido marcando quimicamente su
recorride, recluta unas cuantas obreras y regresa hasta el alimento siguiendo su propia marca y liderando el grupo

R R

i
i

que se agote el alimenio).

3 Reclutamiento en masa (mass-recruitiment); ia reclutadora vueive al nido dejando una pista quimica; en el nido las
reclutadas detectan la pista y la siguen hasta la fuente de alimente, alli recolectan alimento y vuelven al nido
reforzando la pista. En funcion de la duracion de la marca quimica y ia fuente de alimento las pistas pueden ser |
permanentes (que suelen ser limpiadas de vegetacién, son verdaderas autopistas de hormigas) o temporales (hasta

Se frata de un proceso autocatalitico o refroatimentado.

A A B S S A S S R

rarse ciertos umbrales relacionados con la abundancia y
persistencia de los recurses. Es decir, si una colonia explota
un drea con unas cuantas recolectoras dispersas, para que
Hegue a desarrollar una ruta {en la que se implicard un
elevado nimero de individuos) es necesario sobrepasar un
umbral que viene determinado por la abundancia del recurso
en el drea (Iopez et al., 1994).

Tras la recoleccion de alimento, en todos ios sistemas de reclutamiento, la reclutada se convierte a su vez en reclutadora.

El esquemna de la figura 4 ha sido elaborado a partir de
observaciones sobre los patrones de recoleccion de hormigas
granivoras del género Messor (LOpez et al., 1994), pero esta
plasticidad comportamental no es exclusiva de las hormigas
que se alimentan de semitlas, sino que también se puede dar
en hormigas depredadoras. Por ejemplo, las obreras de la
especie Ectatomma ruidum emplean diferentes sistemas de
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reclutamiento seglin el tamafio y el peso de la presa (Schatz et
al., 1997): la caza en solitario para presas pequefias, cuando
las presas son mayores las cazan de forma cooperativa (entre
varias obreras), y también pueden llegar a formar pistas para
el despiece y transporte al nido de presas muy grandes (el
nimero de obreras reclutadas esta correlacionado con el peso
de la presa).

En general, hay una relacion entre la importancia
energética del recurso y la estrategia con que es recolectado.

Cuando 10s recursos estan distribuidos aleatoriamente, la-

blisqueda y recoleceidn es individual; es el case de las hormi-
gas zoonecrofagas que se alimentan de cadaveres de pequefios
artrépodos, Si los recursos estan distribuidos en pequefios
parches discretos, lo mas econdmico es organizar pistas hasta
ellos. B! valor para la colonia de un parche alimenticio concre-
to depende {de acuerdo con la teoria del aprovisionamiento
optimo} de su tamafio, de su distancia hasta el nide v de que
haya sido descubierto o no por otra colonia {costes de lucha y
defensa) (Sudd & Franks, 1987). Cuando aparece un parche
con nuevos recursos (por ejemplo semilias, dado que las
plantas pueden fructificar a destierapo unas de otras), es
explorado de inmediato por las obreras que han heche excur-
siones individuales desde el final de las pistas existenies; si
resuita rentable, 8s ocupado rapidamente mediante el reciuta-
miento quimico de nuevas obreras. La velocidad de recluta-
miento depende de las caracteristicas de la fuente de alimento:
distancia al nido, densidad y tamafio de las semillas, asi come
de la ausencia de recolectoras ajenas en el parche (los fugares
ya ocupados son mucho menos atractivos),

Los sistemnas de pistas tienen ventajas, pero también
inconvenientes. Constituyen un mecanismo por el que ios
patrones de bitsgueda de las recolectoras son dirigidos lejos de
tas colonias vecinas (evitando problemas de competencia por
interferencia), y aderds reducen ¢l tiempo de bisqueda y de
vizje al canalizar a las obreras hacia un recurso persistente
{Traniello, 1989). En las hormigas cortadoras de hojas del
género A#ta, la pista se inicia por la deposicion de feromona
que dirige a las recolectoras al drbol que la colonia va a atacar;
al poco se ha formado una ruta entre el nido y el 4rbol, libre
y despejada de toda obstruceidn. De esta forma se incrementa
la eficacia en el transporte de las hojas, pere limita a las
hormigas en la bisqueda de nuevos arboles gue atacar, ya que
esta blisqueda se limita al final o a los lados de la ruts (Shep-
herd, 1982; Rockwood & Hubbell, 1987). Algo parecido
sucede con ¢l uso de rutas limpiadas de vegetacién por las
hormigas grantvoras del género Messor o Pogonomyrmex; la
ruta incrementa los beneficios pero canaliza la blsqueda
(Fewell, 1988), con lo que la pérdida de plasticidad del
sistema de aprovisionamiento puede ser negativa cuando el
ambiente es muy variable,

La mayoria de los modelos de aprovisionamiento
dptimo predicen que los animales escogeran la estrategia de
recoleccion que maximice alpuna medida de ganancia energé-
tica. Sin embargo, el nimero de estrategias disponibles para
un animal depende, en parte, de las Imitaciones de la capaci-
dad comportamental de dicho animal. Unimportante objetivo
de la investigacidn sobre aprovisionamiento es identificar
estas limitaciones especificas. Un ejemplo lo constituye la
hormiga granfvora de los desiertos norteamericanos, Pogo-
nomyrmex occidentalis. En el estudio sobre esta especie,
realizado por Fewel! (1990, se ha observade que la fidelidad
direccional individual no estaba relacionada con el uso de
pistas, la especializacién en un tipo de alimento, o 1a existen-
cia de riesgo de mortalidad. Pero habia una fidelidad a nivel
individual, de la obrera, que limitaba las decisiones de
recoleccidn. Cuando se ofrecian a la colonia semillas de

diferente calidad dispuestas en dos direcciones distintas, los
individuos no cambiaban su direccidn de aprovisionamiento
para obtener una mayor recompensa energética. Sin embargo,
lacolonia como un tode era capaz de corpensar las limitacio-
nes individuales, variando la intensidad del reclufamiento
hacia los distintos tipos de semitlas, que seincrementaba hacia
las semillas energéticamente mas provechosas. No hay gue
olvidar que la sociedad de hormigas no actiia como la suma de
los comportamientos de las obreras individuales, sino que hay
unas propiedades emergentes de la colonia conio un todo, v
estas propiedades son un importante cardcter del aprovisiona-
miento. A este respecto, el grupo de imvestigacién de la
Universidad Libre de Bruselas, dirigido por Jacques Pasteels
y Jean-Louis Deneubourg, a partir de estudios de laboratorio,
hg desarroliadoe diversos modelos sobre el eomportamiente
probabilistico de las hormigas durante el aprovisionamiento.
Por una parte, en algunos de ellos muestran que hay una
diferencia en el grado de precisidn del reclutamiento, v que la
aleatoriedad del comportamiento puede representar una
ventaja adaptativa para las hormigas seglin fas condiciones
ecologicas {Deneubourg et al., 1983, 1986). Y, por otra parte,
observan que hay una modulacidn en la deposicidn de
feromona de pista segim la calidad de la fuente de alimento
(las obreras de Lasius niger depositaban mucha mas feromo-
na de pista al explotar una fuente de alimento mas concentra-
da, azicar 1M, que cuando lo hacian con otra menos concen-
trada, 0,05-0,1 M), v esta modulacion, segin Beckers et al.
{1993), explica por si misma la preferencia sistematica por las
fuentes de alimento mds ricas.

Sin embargo, los problemas se pueden abordar bajo
muy diferentes perspectivas. Frente al comentado enfoque
"nrobabilista” del grupo de Bruselas, que aborda la colonia
como un todo que funciona de manera probabilistica, se
puede oponer el enfoque gue podriamos lHamar "individua-
lista", en el que se tienen en cuenta las decisiones individua-
les de las obreras. Es el caso del estudio de Josens et al,
(1998) sobre la hormiga nectarivora Camponotus mus.
Cuando a las obreras se les ofrecid, en el laboratorio, una
gran gota de sacarosa disuelta a diferentes concentraciones
(del 5% al 70%), el tiempo de alimentacién aumentd
exponenciaimente con la concentracién del azticar (tal como
era de esperar segin la teorfa del aprovisionamienio
Optimo), y estarelacidn era descrita cuantitativamente por el
incremento de la viscosidad (a mds densidad, mayor viscosi-
dad y, por tanto, mds dificultad para cargar). El llenado del
buche aumenté al aumentar la concentracién de azicar, pero
alcanzd su maximo a una concentracién del 43% v luego va
disminuyé (es decir, para azficar muy concentrado el buche
se {lenaba menos). Las obreras que tomaban sacarosa diluida
(5-15%) o muy concentrada (70%) volvian al nido con el
buche parcialmente lleno. jPor qué las obreras no ingerian
las soluciones hasta su tasa méxima de Henado? Los resulta-
dos sugieren que la concentracién de sacarosa v la viscosi-
dad de la solucitn ingerida modulan los mecanismos de
alimentacion tanto como la decisién de la obrera individual
sobre el tamafio de carga a recolectar antes de abandonar la
fuente.

3. UN POCO DE HISTORIA NATURAL:
MODOS DE VIDA

Las hormigas se encuentran en, practicamente, cualquier
hébitat terrestre, desde el norte, en 12 tundra del Circulo Polar
Artico hasta el extremo sur de Tierra de Fuego, pasando por
todos los desiertos. Es uno de los grupos animales mds diversi-
ficado, con 8800 especies descritas en la actnalidad (Wilson,
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1990). Esta diversificacion lleva pareja una diversificacion de
los habitos slimenticios y de los modos de vida. Las teorias y
modelos de aprovisionamiento proveen un importante marco
organizativocon énfasis en los costes y los beneficios energéti-
cos, que resufta muy valioso paraz estudiar la econonya de
recoleccién de alimente por las hormigas. Pero, como sefiala
muy acertadamente Traniello (1989), los medelos de optimiza-
cidn deben ser aplicados con cautela porque dicha economiano
puede ser estudiada aisladamente de ofros aspectos ecoldgices,
energéticos, de organizacidn social o en relacion con las
limitaciones comportamentales intrinsecas a las hormigas. Por
elio puede ser interesante conocer algunas de las caracteristicas
de dichos insectos, para lo que he escogido como ejemplo los
cuatro grupos de hormigas de la tabla 1.

3.1  Hormigas “individualistas': zoonecréfagas
y depredadoras

En este apartado no me limitaré exclusivamente a las hormigas
zoonecrofagas (es decir, las que se alimentan de caddveres de
insectos), sino a todas las que se podrian lamar "hormigas
individualistas”, individualistas en lo que concieme al
aprovisionamiento, va que realizan la basqueda y el transporte
dei alimento de forma estrictamente individual, en solitario.
La mayoria de estas hormigas son omnivoras, es decir, no se
limitan a un tipo de alimentc exclusivamente, ya que las
zoonecrofagas también recolectan néctar e igual ocurre con las
primitivas ponerinas que practican la caza en solitario.

En el caso del aprovisionamiento individuai, las
decisiones de las recolectoras incluyen dénde buscar, cudnto
tiempo buscar en un sitio determinade, y cudndo volver o no
al sitio donde habian estado antes (fidelidad). Algunas
especies, como la ponerina Pachycondyla (=Neoponera)
apicalis estudiada por Fresneau (1985, 1994), presentan una
fuerte fidelidad, restringiendo cada obrera su actividad de
recoleccidn a un lugar determinado, es decir, se da una
reparticion sectorial del drea de recoleccidn por parte de las
diferentes recolectoras. Segiin Fresneau (1994), el aprovisio-
namiento de esta especie s¢ basa en una serie de reglas:

1. hasta descubrir la primera presa, las recolectoras novatas
tienden a buscar, aproximadamente, desde la zona donde
se acabo su exploracion anterior;

2. desde el momento en que encuentran y transportan una
presa al nido, estas recolectoras adoptan la regla esencial
que es: el descubrimiento de una presa supone siempre el
regreso, en el siguiente trayecto de aprovisionamiento, al
fugar donde la encontrd, vy desde ese lugar se reemprende
una nueva prospeccion; y

3. tras una exploracion infructuosa, las recolectoras siguen
at fieles a la direccion de la Gltima visita (la fidelidad se
altera fras una acumulacion de fracasos), pero la precision
de la visita disminuye ya tras el primer fracaso, con lo que
asi se van explorande progresivamente las zonas vecinas.
Se puede considerar que la hormiga "recuerda” los
parches éptimos, y esta memorizacidn se va reforzando a
base de éxitos, pero en el caso de un fracaso, aungue
mantiene la fidelidad direccional, ya no revisita el mismo
parche. De hecho, conforme una recoiectora va acumulan-
do experiencia (medida como el ndmero de dias que lleva
saliende de bisqueda), va incrementando su distancia
méxima de exploracidn.

Otro caso interesante es ¢ de ia ponerina Serrastruma
lujae, estudiada por Dejean & Benhamou {1993). Esta especie

se alimenta de colémbolos que viven en el mantitlo de ias
selvas tropicales nimedas. Durante la época seca log colémbo-
los estdn agregados en los parches himedos del suelo (parches
distribuidos aleatoriamente), y las obreras, que buscan y cazan
de manera solitaria, van a cazar a estos parches. Para Hegar a
ellos se orientan siguiendo eficazmente la direccidn del
gradiente de humedad. Una vez liegan al parche manifiestan
un comportamiento de bsqueda centrado en el 4rea, con una
alta sinuosidad y una baja velocidad. Y en cuanto capturan un
colémbolo regresan en linea recta hasta el nido. Podria decirse
que, adn siendo un proceso de recoleccidon individual, los
recorridos de aprovisionamiento de las hormigas ponerinas no
son necesariamente aleatorios. Asi como, en el primer ejem-
plo, se daba una exploracion progresiva y una fidelidad al
parche éptime, en este caso existe una busqueda direccional
gracias al gradiente de humedad, lo que también permite una
optimizacién del proceso de biisqueda.

Las hormigas del género Cataglyphis, tipicas de zonas
aridas y desérticas, son: zoonecrdfagas y siguen una estrategia
de recoleccion individual. Estas hormigas tienen una fuerte
tendencia & mantener las direcciones de bisqueda individuales
durante un tiempo; a fidelidad a un sector direccional aumenta
cuando aumenta fa densidad de alimento (Wehner, 1987) v
también cuando aumenta la distancia entre el parche de
alimento y el nido (Schmid-Hempel, 1984), lo que coincide con
las previsiones de la teoria de aprovisionamiento optimo. En
Cataglyphis bicolor el esfuerzo de blisqueda estd concentrado
en sectores de aproximadamente 50° ¥ 30 m de radio, v la
longitud de los recorridos de bisqueda difiere entre poblacio-
nes de acuerdo con la disponibilidad de alimento (Wehner et
al.,1983). El patron de bisgueda de una colonia contiene
componentes aleatorios, como evidencian la distribucién
exponencial de los tiempos de blisqueda de las recolectoras (la
distancia media de busqueda aumenta en proporcion a la raiz
cuadrada del tiempo) y la seleccidn de direcciones iniciales de
recoleccion. El patron de busqueda a njvel de la colonia se
aproxima a un proceso de difusion aleatoria, que puede ser una
solucion eficaz para cosechar alimento que estd distribuido
impredeciblemente (Harkness & Maroudas, 1985).

En los trayectos de aprovisionamiento de ia especie
Formica schaufussi también se ha observado una cierta
fidelidad al parche en que se encontrd alimento. Atn asf hay
una variabilidad en este comportamiento, con obreras persis-
tentes (que practican una bisgueda local intensiva en el
parche donde anteriormente tuvieron €xito} y nno persistentes
{gue a menudo ignoran o se desvian del parche con recompen-
sa). Bl tipo de alimento encontrado influye mucho en la
tendencia a la persistencia; Tranieilo {1988) observd que las
obreras persistentes (o sea, fieles af parche) buscaban signifi-
cativamente mas tiempo en el parche revisitado cuando eran
alimentadas con sacarosa gue con insectos, Es decir, los
patrones de bdsqueda parecian ajustados a la predecibilidad
del recurso. Los caddveres de insectos son un recurse impre-
decible espacialmente, con lo gue desde un punto de vista de
optimizacién la persistencia o fidelidad al parche puede darun
resuitado similar a la busqueda aleatoria; en cambio, las
fuentes giucidicas suelen ser muche mds estables v persisten-
tes {por ejemplo, €l néctar de las flores o la melaza de los
pulgones, en ambos casos fuentes relativamente continuas de
alimento y fijas en el espacio), con lo que la persistencia (o
fidelidad} puede ser rentable. Ademads, en caso de haberse
agotado ¢l alimento, este tipo de recursos (flores o pulgoenes)
suele tener una distribucion contagiosa, por 1o que habri una
mayor probabilidad de encontrar alimento en fas proximidades
de 1z fuente inicial.
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3.2 Hormigas granivoras

Las hormigas granivoras se alimentan de semillas. Bajo esta
denominacion se agrupan aquetlas especies que consumen
toda la semiila; no hay que confundirlas con las mirmecéco-
ras, gue consumen $6lo una parte de la semilla (un cuerpo
lipidico o de reserva denominado elaiosoma) y respetan el
resto, por lo que la semilla aln mantiene su capacidad
germinativa y, gracias al transporte por las hormigas, es
dispersada eficazmente.

En un estudic de campo con granivoras del desierto
norteamericano, Davidson (1978) investigé la seleccion de
presas, ofreciendo experimentalmente semillas de cuatro
tarnafios distintos en aita y baja densidad. Segtin las prediccio-
nes de 1a teoria de aprovisionamiento éptimo, a baja densidad
de semillas las obreras consumen mas tiempo en st bisqueda,
por lo que el valor de cada particula alimenticia, grande o
pequefia, era relativamente mayor de lo que seria a altas
densidades; por tanto, ¢s de esperar que la amplitud de dieta
sea mayor a menot densidad de semillas (véase la Fig. 1). Y
eso fue exactamente lo observado: a baja densidad de semilias,
las hormigas tomaban significativamente mds semillas
pequefias, La teoria tarnbién predice un aumento de la selecti-
vidad en ¢l alimento al aumentar la distancia enire éste v €l
lugar central; cuanto mds lejos del nido esté la obrera, mayor
serd la semilla seleccionada, Esta prediccién también se
cumpli6: las colonias recolectaban un rango mas estrecho de
tipos de semillas al awmentar la distancia de recoleccion. Este
estudio se realizd con las especies Pogonomyrmex barbatus
y P. rugosus. Sin embargo, con ofra especie del mismo
género, P. californicus, Holder-Bailey & Polis (1987) encon-
traron un resultado que no cumplia fas predicciones de ia
teoria. Al aumentar la distancia desde ¢l nido, las hormigas no
se volvian mas selectivas, Observaron un efecto de la colonia;
las colonias recolectaban sclectivamente clertos tamafios de
semillas, pero esta seleceidén no se hacia en funcién de la
distancia.

Una de las causas de que no se cumplan las prediccio-
nes de la teoria de aprovisionamiento 6ptimo podria ser el
balance energético: en Pogonomyrmex occidentalis los costes
energéticos para la recoleccion son menotes del 0,1% de la
recompensa caldrica de las semillas cosechadas (Fewell,
1988). En Messor capitatus, el contenido energético de una
semilla de trigo (650 1) es suficiente para que una obrera
cargue la semilla durante 6,5 km a una temperatura ambiente
de 30°C (Baroni-Urbani & Nielsen, 1990). La cuestion es; si
hay energia de sobra ;para qué optimizar? Esto sugiere que
la reduccién de los costes energéticos no es el principal
beneficio en ei caso de las hormigas granivoras; se incumple
asi la premisa 1 (vedse apartado 1) del modelo de aprovisiona-
miento desde un lugar central. Fewell (1988) sugiere que los
costes de tiempo de desplazamiento son més importantes que
los costes energéticos directos a la hora de influir sobre las
decisiones de aprovisionamiento.

La ofra premiss de! modelo que suelen violar las
hormigas granivoras es que el tiempo de viaje es independien-
te del tamafio de [a carga (premisa 3, en el apartado 1). Esto
no es asi, las semillas mds grandes provocan un incremento
del tiempo requerido para volver al nido (Weler & Feener,
1995). La teoria predice que al aumentar la distancia desde el
nido, la obrera transportard cargas mayores para compensar el
coste energético del transporte. Puesto gue, en hormigas
granivoras, estos costes no son importantes se puede predecir
que en las especies en las que hay un efecto sustancial del
tamafio de la carga sobre la velocidad (Morehead & Feener,
1998), las obreras no escogeran cargas mayores a distancias
mayores, puesto gue este aummentara los costes de tiempo de

viaje. Pero si la carga tiene poco impacto sobre la velocidad,
entonces si que escogerdn cargas mayores a distancias
mayores, En el género Pogonomyrmex, las desviaciones de la
teoria son parcialmente explicadas por ¢l efecto del tamailo de
la carga sobre la velocidad (Morehead & Feener, 1998). Por
otra parte, la relacion entre el tamatio de la carga y 1a veloci-
dad de la obrera es funcidn del tamafic de la obrera, Las
hormigas grandes podrén transportar a mayor velocidad una
carga grande, En hormigas granivoras es muy frecuente que
las obreras sean polimdrficas. Bl polimorfismo (o sistema de
castas {isicas) se define como el crecimiento que tiene lugar
sobre un rango suficiente como para producir individuos de
diferentes tamafios, y/o de diferentes proporciones corporales
{(Wilson, 1953). De acuerdo con Oster & Wilson (1978), baic
muchas circunstancias serd ventajeso para la colonia poseer
una variacién interna de tamafios en su casta obrera, por
ejemplo para emparejarse con fas distribuciones de frecuencia
de tamafios de las semillas. Un size-matching o ajuste entre el
tamafio de la recolectora y el de [a particula de alimento,
permite 4 la colonia aprovechar un rango més amplio de
tamarfios, aumentando su eficacia de recoleccidn, como sucede
en la especie Messor capitatus, cuyas cbreras mgjor estan
especializadas en el transporte de semillas de gran tamafio
(Retana & Cerda, 1994).

3.3 Hormigas cortadoras de hojas

Las hormigas cortadoras de hojas representan un serio
problema econdmico en muchos paises de América Central v
del Sur por su importantisima accién deshejadora, tanto sobre
la vegetacién natural como sobre los cultivos y pastos. En
Venezuela son llamadas "bachacos” y en México "hormigas
arrieras". Aunque es imposible calcular las pérdidas debidas
a esta plaga, Hoildobler & Wilson (1990) barajan cifras de
miles de millones de délares. Las cortadoras de hojas depen-
den del crecimiento de un hongo gue cultivan en "jardines”
abonados con los trozos de hojas que recolectan las obreras.
Las obreras adultas son fundamentalmente nectarivoras,
depredadoras y zoonecrdfagas, pero las larvas se alimentan
exclusivamente de las puntas de las hifas (0 gongylidia) que
son ricas en nutrientes (nutrientes que son incapaces de
extraer directamente de las hojas) (Kacelnik, 1993). El sistema
derecoleccion de hojas estd claramente compartimentado y es
un bonito ejemple de la division del trabajo (casi siempre
ligado a la existencia de un polimorfismo muy marcado), Por
ejemplo, en Atta cephalotes las hojas son cortadas en la planta
por unas obreras (normalmente de gran tamafio). Al acabar de
cortarlas las marcan con la punta del abdomen vy luego las
dejan caer al suelo, donde son recogidas por otras obreras para
su transporte al nido (asi se pueden formar montones de hojas
a los lados de las pistas y alrededor de las entradas de los
nidos). Las hojas marcadas con la secrecion abdominal son
recogidas para el transporte mds rapidamente que las que no
estén marcadas (Bradshaw et al., 1986).

Estas hormigas han sido objeto de numerosos estudios
en relacidén con el aprovisionamiento Optimo. Una de las
cuestiones, a Ia hora de analizar el aprovisionamiento de las
¢ortadoras de hoias (v de otras hormigas gue organizan pistas
o mtas), es la fransferencia de Ia informacion. El desamrollo
temporal de los procesos de reclutamiento es de importancia
capital, puesto que en un ambiente competitivo, las colonias
intentan monopolizar los recursos descubiertos tan rdpidamen-
te come sea posible {Roces & Halldobler, 1994), En un
estudio de laboratorio sobre el aprovisionamiento en Aeromy-
rimex lundi, Roces & Nufiez (1993) constataron que la
seleccidn del tamafio de carga en las obreras dependia de la
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Tabla 2
Tamano de 1a reina {longitud, en mm) y fecundidad (niimero de huevos puestos en un periodo de puesta)
de varias especies de hormigas legionarias (Schneirla, 1971).

Especie Longitud de fa reina N° de huevos por puesta
Darylus wilverthi 52 mm 1-2 millones

Eciton burchelli 21 mm 225000
Neivamyrmex nigriscens 12,5 mm 50000

Aenictus gracilis 8 mm 30000

informacién que hubiesen recibido sobre la calidad del
alimento. La velocidad de las obreras reclutadas dependia de
la informacidn transferida; corrian més cuande habian sido
rechutadas para una fuente de aziicar al 10% que para una del
%, Pero lo mas curioso es que esta velocidad era indepen-
diente de Ia concentracién del azificar que transportaban, séio
dependia de la informacion recibida. Los resultados sugieren
que la decision de transferir informacion sobre la calidad del
alimento encontrado motiva a la obrera a volver pronto al nido
(para reclutar) sin legar a cargar una carga completa. Por ello,
las obreras-10% cortaban fragmentos menores (de parafilmeen
el experimento), volvian mas deprisa al nido y rechutaban mas
(Roces & Nuiilez, 1993), por lo que estas obreras-10%,
contradiciendo las predicciones de lz teoria de aprovisiona-
miento optimo, tenian una tasa mas baja de transporte. Algo
parecido a lo anterior sucede también en la especie Ama
cephalotes, estudiada por Roces & Holldobler (1994). Las
recolectoras no sdlo cortan las hojas sino que también dejan
pistas quimicas para reclutar compafieras, por o que puede
haber un conflicto de motivacion entre la decision de la obrera
de informar rapidamente sobre la nueva fuente de alimento
descubierta o cortar una carga completa de hoja, lo que
retrasard el reclutamiento. Las obreras “hambrientas"
(harvesting-deprived) cortaban fragmentos mas pequefios que
las saciadas, y por tanto ahorraban tiempo de corte, Los
fragmentos cortados sélo eran menores durante las fases

infetales del provess deTeclingtiiiento, cuando debe transmitir-
se la informacion sobre el descubrimiento. Y las hambrientas
mostraban mayores tasas de rechutamiento que las saciadas. Al
principio del proceso habia un nimero considerable de
obreras que volvia al nido sin carga, sélo marcando la pista,
es decir, sélo para informar (Roces & Holldobler, 1994).
Como respuesta al estudio de Roces & Nifiez (1993),
Kacelnik {1993) publicé un trabajo titulado: "Las hormigas
cortadoras de hojas irritan a los tedricos del aprovisiona-
miento Optimo”. Y es clerto que estas hormigas molestan,
porque a veces se ajustan a la teoria y otras veces no lo hacen.
Por ejemple, de acuerdo con la teorfa, Roces (1990) observd
que las obreras de Acromyrmex lundi cortaban mayores
fragmentos de hoja cuanto més lejos estaban del nido. Pero no
ocutric asi con Atta cephalotes, que no cambid el patrén de
tamatfio de la hoja cortada de acuerdo con Ia distancia {Wette-
rer, 1990, 1991). Y afn mas, en ofre estudio sobre la misma
especie, 4. cephalotes, Rockwood & Hubbell (1987) observa-
ron una mayor selectividad del arbol atacado a mayores
distancias del nido, tal y como predice la teoria del aprovisio-
namiento Gptimo. Ademds, también de acuerdo con las
predicciones de la teoria, las colonias de esta especie exhibian
una mayor diversidad de hojas recolectadas (mayor amplitud
de dieta) y una menor constancia de aprovisionamiento
cuando la calidad media de los 4rboles recurso era més baja
{Rockwood & Hubbell, 1987). Aunque, como comentan estos
misnos autores en su estudio, a veces las Atfa no atacan

especics aparentemente apetecibles, y tampoco atacan indivi-
duos proximos de especies que estdn explotando a distancias
grandes. Una explicacién de elio puede ser que el aprovisiona-
miento se hace mediante rutas {trunk-trails) limpias de
hojarasca, lo que reduce significativamente (entre cuatro y
diez veces) su tiempo de viaje hasta los recursos previamente
descubiertos (drboles de alta calidad) v que las recolectoras
ignoran el conjunto total de recursos disponibles para la
colonia; cuando una exploradora encuentra un arbol aceptable,
la colonia se concentrara en su recoleccion mas que en buscar
recursos adicionales,

Cuando Burd (1996) estimo el coste y el beneficio para
las obreras individuales de 4#ta colombica, encontrd que el
peso de la carga necesario para maximizar la tasa o eficacia
enerpética de la recoleccion individual era mayor gue el peso
medio de los fragmentos transportados en condiciones
naturales. E igual secedia al analizar los datos de Atta cepha-
lotes. Por ello el autor considera que la tasa individual, o
maximizacion de la eficacia, no parece ser la base estratégica
del comportamiento de aprovisionamiento en estas hormigas.
Tiempos de vuelta al nido certos (y con trozos de hoja
livianos) pueden ser favorecidos para reducir 1z pérdida de
humedad de los fragmentos, o para reducir el tiempo de
exposicion al atague de los parasitoides, o para favorecer la
transferencia de informacién al resto de la colonia. Una
posibilidad es que los fragmentos pequeiios sean maximizan-
tes, pero al nivel de la colonia mas que al nivel individual. El
éxito del grupe se maximizard teniendo mas miembros del
grupo consiguiendo cargas, incluso si éstas son mas pequefias,
ya gueuna reduccion del tiempo que pasan cortando (sunque
sean fragmentos mds pequefios) permite un acceso de mas
obreras al lugar, obteniéndose mas fragmentos por unidad de
tiempo de recoleccion de la colonia (Burd, 1996). Una vez
més, hay que tener en cuentz que el aprovisionamiento de las
colonias de hormigas es un proceso complejo, en el que
interaccionan aspectos individuales y sociales para determinar
el aporte de alimento a la colonia como un todo (Roces &
Halldobler, 1994).

3.4 Hormigas legionarias

Las hormigas legionarias se caracterizan por practicar la
depredacion en grupo (buscan las presas en grupo) y ser
nomadas (tienen un frecuente comportamiento migratorio)
{Holldobler & Wilson, 1990). Habitan en kas zonas tropicales
de Africa y América Central v del Sur. La fecundidad de sus
reinas ¢s impresionante (depende de la especie, pero una
puesta puede ser de méds de un miilén de huevos, véase la
Tabla 2) y sus colonias pueden llegar a contener hasta 22
millones de individuos {Raignier & van Boven, 1955, citado
en Hblldobler & Wilson, 1990).

Las hormigas legionarias tienen el més avanzado
sistema de aprovisionamiento, con la biisgueda en grupo, y la
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Fig. 5.- Ciclo comportamental de
lag colonias de la hormiga legio-
naria Eciton burchelll en 1a isla de
Barro Colorado (Panamé). El ciclo
dura 35 dias y alterna la fase
sedentaria y la némada. El esquema
representa las direcciones de reco-
leccién de alimento y emigracidn.
En la fase sedentaria, i colonia
forma un vivac central def que cada
dia sale la columna de caza. Las
columnas de caza de dias sucesivos

SEDENTARIA NOMADA SEDENTARIA astén separadas 123° en una direc-

¢ibn constante sobre ¢l gje del vivac

(como ios radios de una rueda de

<2 PUPAS €D i O)’T(@’ OBRERAS <> [ bicicleta), de forma que van explo-

26 DIAS 15 DIAS

organizacidn de las obreras en verdaderos equipos para la
captura y transporte de presas (Franks, 1986). Al desplazarse
en gran ntunero son capaces de capturar presas mayores que
las disponibles para las recolectoras solitarias. Se alimentan de
grandes artropodos, colonias de insectos sociales e incluso
jombrices. Sus expediciones de caza despojan a grandes 4reas
de presas disponibles, que luego se van recuperando ienta-
mente; por ello tienen un elaborado y frecuente comporta-
miento de emigracion (Sudd & Franks, 1987). Una de jas
especies mejor estudiadas (por Franks & Fletcher, 1983) es
Eciton burchelli en la isla de Barro Colorado {Panamad), que
forma las mayores columnas de caza de las hormigas neotropi-
cales, con hasta 200.000 obreras ¥ 20 m de ancho. Esta
columna se mueve constantemente buscando como una
falange de feroces obreras con afiladas mandibulas, y estal la
densidad de hotmigas que el suelo parece irse cubriendo de un
verdadero rio marrén que va fluyendo rapidamente. Durante
un dia de expedicién la colurnna procede en zig-zag, un giro
hacia la izquierda es seguido de otro hacia ia derecha y
viceversa, por lo que su recorrido acaba siendo una imprecisa
linea recta. La colummna se mueve a una media de 14 m por
hora, por lo que ia mayoria de los vertebrados se pueden
escapar, pero no ast jos artrépodos, y atin menos las hormigas
{que constituyen el 55% de sus presas). Estas colonias tienen,
a lo largo de toda su vida, un ciclo enddgeno de 35 dias en el
que alternan periedos nomadas de 15 dias y sedentarios de 20
dias (Fig. 5). En los periodos sedentarios las colonias forman
un vivac central de donde cada dia sale la columna de caza,
que mide cerca de 90 m. Las columnas de caza de dias
sucesivos estan separadas por i23° en una direccion de
rotacién constante sobre el eje del vivac, de forma que se va
explotando el territorio circundante. A los 20 dias se completa
.el ¢irculo y la colonia pasa a la fase ndmada, que dura guince
dias, En la fase némada, la colonia caza cada dia y suele
emigrar, por la noche, a un nuevo vivac siguiendo la pista
principal de la columna de caza. Al cabo de quince dias
establece un nuevo vivac central v tiene lugar otra fase
sedentaria (Franks & Fletcher, 1983). Este ciclo es realmente
endégeno, sin ninguna refacion con ritmos astrondrnicos o
climdticos, ¥ se va dando mes tras mes, tanto en la estacién

tando progresivaments el territorio
circundante. A los veinte dias se ha
completado ¢l cireulo, y la cofonia
past & & fase ndmada (redibujado
de Franks & Fletcher, 1983).

20 DIAS

seca como en la de lluvias (Holldobler & Wilson, 1990).
Ademas, el ciclo esta sincronizado a nivel reproductivo (Fig.

%), Durante la fase sedentaria, la reina tiene un enorme

abdomen y va poniendo huevos a un ritmo rapidisimo en un
corto periodo de tiempo (Tabla 2); en esta fase los huevos
pasan z larvas, v las pupas (provenientes de una puesta
anterior) eclosionan en adultos. Durante la fase némada, el
abdomen de la reina disminuye su volumen (ya no tiene
huevos), v es en esta fase cuande las larvas completan su
desarrollo; entonces es cuando la colonia tiene ios mayores
requerirnientos energéticos, porgue es cuande hay muchas
latvas, todas de la misma edad, ¥ que exigen constantemente
alimento (Franks & Fletcher, 1983).

Las hormigas legionarias constifuyen, dentro de la
organizacién de las sociedades de insectos, uno de los estadios
mds avanzados. Aunque, por la complejidad de su sistema de
aprovisionamiento resulta dificil enmarcarlas dentro de los
madelos "de la teoria del aprovisionamiento optimo, s
evidente que optimizan de manera espectacular los recursos
disponibles, evitando ademds su agotamiento gracias a la
alternancia de fas fases nomada y sedentaria. Incluso se podria
decir que su objetivo, mis que una maximizacién en la
explotacion de los recursos, es un consumo "sostenible” de los
1MHSMOS.

4. LATEMPERATURA TAMBIEN AFECTA AL
APROVISIONAMIENTQ, Y EL RIESGO

Al estudiar el aprovisionamiento en hormigas hay que tener en
cuenta que son insectos poiquilotermos. Por ello, su actividad
de recoleccidn estd Hmitada por la temperatura, el estrés
kidrico, v otros factores fisicos que pueden afectar al coste
energético del aprovisionamiento o al uso del tiempo (Tranie-
lio, 1989), Hay un efecto sighificativo de la temperatura sobre
la tasa metabélica, medida como consumo de oxigeno (Lighton
& Bartholomew, 1988). En Formica schaufussila elevada tasa
de consumo de oxigeno parece ser un importante componente
del coste del aprovisionamiento gue influye sobre la seleccion
de presas (Traniello et al., 1984). También en esta especie,
Tranielle (1989) ha analizado el papet de la distancia recorrida
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dualmente) tiene su méaxima actividad a
elevadas temperaturas, en la zona de
riesge (modificade de Cerdd et al,
1998).

10

v la importancia relativa de la temperatura como coste de
aprovisionamiento. Con presas de dos tamafios diferentes, a |
my 5 m del nido, y a temperatura alta y baja, observd que al
aumentar la temperatura disminuia la selectividad de presas a
ambas distancias; sin embargo, un aumento del coste del viaje,
tanto a baja como a alta temperatura, no afectaba a la selectivi-
dad. Por tanto, las magnitudes de los costes de viaje inducidos
por la temperatura parecen ser 1wy diferentes; seglhn Traniello
(1989), la temperatura produce la limifacion més importante,
si de hecho fa temperatura representa un coste del aprovisiona-
miento més que un factor de riesgo térmico.

Pero la temperatura si que puede representar un factor
de riesgo (aunque no por ello deje de ser una limitacidn para
el aprovisionamiento). Hay diversos estudios realizados sobre
lainfluencia del riesgo en las estrategias de aprovisionamiento
de las hormigas. En ellos se entiende el riesgo como la
posibilidad de muerte de la obrera por depredacién. Para que
una recolectora tenga éxite no basta con que encuentre
alimento, sino gue también debe sobrevivir al regreso al nido.
Las colonias mas exitosas tendrén recolectoras capaces de
maximizar el aporie de energia y minimizar las pérdidas por
depredacion (Nonacs & Dill, 1991). La depredacidn a la
entrada del hormiguero suele llevar al cese total de la activi-
dad. Como afirma Nenacs (1990), el gran éxito de las hormi-
gas como grupo se debe en algln grado a su capacidad para
coordinar comportamientos individuales hacia una accién de
masa 2 través de una comunicacion eficaz. Esta coordinacion
es tan evidente como ventajosa durante la recoleccion de
atimento. Es sabido que las hormigas comunican la presencia
de alimento en parches distantes, pero también parecen
comunicar y utilizar la informacion tanto de la calidad de
alimento como del riesge de mortalidad para decidir en qué
manera explotar los parches. En sus experimentos, Nonacs &
Dill (1988} observaron que cuando solo cierios parches de
alimento tenian asociado el riesgo de depredacidn, las obreras
de Lasius pallitarsis se concentraban sobre los que eran
seguros. Cuando las colonias tenian acceso a dos parches,
donde ¢l de alta calidad llevaba asociado riesge de muerte,
parecian realizar una estima basada en las consecuencias para
el crecimiento colonial: las recolectoras valoraban igualmente
ios parches de riesgo v no-riesgo, cuando la ganancia en el de
riesgo superaba la tasa de morstalidad (Nonacs & Dill, 1988).

I i 1
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Es decir, que no se puede considerar el aprovisionamiento en
términos exclusivamente energéticos, sino que también hay
otros factores, como ¢l riesgo por depredacién o por estrés
térmice, que influyen sobre las decisiones de las obreras.

(Cusdles son los costes y los beneficios de recolectar
alimento a diferentes temperaturas? El problema para los
ectotermos es que, por una parte, necesitan cierios niveles de
temperatura para su activacion y supervivencia, pero por ofra
parte las temperaturas criticas pueden también ser peligrosas
e incluso letales para ellos. La mortandad causada por las
condiciones ambientales durante la recoleccion de alimento
puede representar un importante riesgo para las colonias de
hormigas, La actividad de recoleccidn estd sujeta a ciertos
Hrites fisiologicos criticos, que pueden estar cerca o Iejos de
sus respectivas condiciones habituales de recoleccion. De
acuerdo con Cerda et al. (1998), entre las especies mediterrd-
neas de hormigas hay dos extremos en las estrategias de
recoleccion {y entre ambos extremos hay todo un gradiente de
especies intermedias), dependiendo que asuman el riesgo en
la recoleccidn de alimento (risk-proners) y trabajen cerca de
los limites criticos tolerando temperaturas muy elevadas; o
que eviten el riesgo de las temperaturas elevadas (risk-aver-
sers) (Fig. 6):

1. Las especies intolerantes al calor tienen actividad diurna
a principios de primavera y en otofio {cuando no hace
calor); y son crepusculares ¢ nocturnas desde finales de
primavera hasta ¢l final del verano. Estas especies adoptan
una estrategia de minitermia recolectande alimento a
temperaturas alejadas de sus temperaturas criticas (evitan
el riesgo de mortalidad por el calor).

2. Las tolerantes al calor estan siempre activas durante ef dia,
con su maxima actividad en verano, cuando muy pocas de
las otras especies son capaces de recolectar durante el dia.
Adoptan ura estrategia de maxitermia, recolectando a
temperaturas proximas a su temperatura critica (asumen un
eievado riesgo de mortalidad por el catot).

Igual que en el caso del riesgo por depredacion, el estrés
térmico puede ser ignorado o por fo menos tolerado cuando el
alimento es buene, probablemente porque las ganancias en el
crecimiento potencial de 1z colonia compensan la pérdida de
algunas recolectoras. La explotacion dnicamente de recursos
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Fig, 7.- Relacidn entre la eficacia de
recoleccién de alimento v ia temperatu-
ra. La eficacia de recoleccién se ha cal-
culade para Cataglyphis cursor (especie
termo-tolerante) como el porcentaje de
obreras que regresan al nido cargando
una presa respecto al total de obreras que
entran ¢n ese periodo; y para Pheidole
pallidula {especie  termo-intolerante)
come ¢l porcentaje de cebos ocupados
respecto al total de cebos disponibles en
ese periodo. La eficacia de lag especies
que son tolerantes al calor {y ecoldgi-
camente subordinadas) aumenia con-
forme aumenta la temperatura. En el
case de las intolerantes al calor (domi-
nantes ecolégicas), la temperatura Spti-
ma {a la que tienen sw maxima eficacia
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alimenticios sin ningan riesgo asociado puede restringir a las
colonias & un imposible conjunto de unidades alimenticias, por
lo que las recolectoras de las diferentes especies se mueven en
ur balance entre maximizar la energia llevada al nido y
minimizar el riesgo de mortalidad. En lag comunidades
mediterrdneas, las especies dominantes recolectan muy
raramente a femperaturas cercanas a su limites criticos,
mieniras que [as subordinadas lo hacen mds frecuentemente
(Cerd4 et al., 1998). En la figura 7 se representa la relacién
entre la temperatura y la eficacia de recoleccién para ambos
tipos de especies, y se ve cOmo un incremento de fa temperatu-
ra supone una disminucién en la eficacia de la especie domi-
nante (intolerante a la temperatura) pero un incremento en la
eficacia de la subordinada (folerante a la temperatura). ;Cémo
distinguir i la temperatura es un factor de riesgo ¢ un coste
para el aprovisionamiento? Una respuesta de compromiso
podria ser que Ia temperatura es ambas cosas y, por el momen-
1o, no s¢ dispone de suficiente informacién para decidir cudl de
elias tiene més peso sobre la recoleccidn de las hormigas.

5. OPTIMIZAR O NO OPTIMIZAR,
LESA ES LA CUESTION?

La teorta del aprovisionamiento Optimo n¢ estd exenta de
criticas y polémicas. Asi Pierce & Ollason (1987) realizan una
severa critica de la misma, a la que consideran “una pérdida de
tiempo", ya que es inapropiada para investigar el producto de
la evolucidn, puesto que no es de esperar que los animales (en
su comportamiento o su morfologia) sean dptimos. También
mis recientemente Ward (1992) ha puesto en entredicho el
papel de la eptimizacion. Pero como afirman Stephens &
Krebs (1986) en su ya clasico libro, la optimizacién v sus
maodelos siempre son controvertidos pues algunos aulores ven
a estos modelos como una poderosa herramienta en biologia
evolutiva y comportamiento, mientras que para otros son
ingenuos, taufoldgicos o inexactos. Benhamou (1993) recuer-
da, en un trabajo de revision, que el principio de optimizacion
se introdujo en Biologia para estudiar numerosas compoenentes
fenotipicas de los seres vivos que parecen haber sido modela-
das por la seleccion natural en el curso de la evolucién. En
particular, los comportamientos de los animales han sido
objeto, desde hace mucho tiempo, de una aproximacion
funcional que los analiza dentro de una perspectiva evelutiva

| I

50 60

de recoleccibn) es siempre relativamente
baja v, a partit de diche valor dptimo, la
eficacia de la especie disminuye con-
forme sigue aumentando la temperatura
(modificado de Cerd4 et ., 1998).

recurriendo explicitamente al principio de optimizacion. Los
modelos desarrollados en el marco de la aproximacion
funcional no buscan, sin embargo, de ninguna manera
examinar los fundamentos de la teoria de la evolucién v del
principio de optimizacién por fa seleccién natural. Tampoco
pretenden que los seres vivos sean optimos desde cualquier
punto de vista (lo que significaria que la adaptacidn ha legado
a su término). Sélo se sitlian, desde una perspectiva evolutiva,
para examinar la pertinencia de las variables que se suponen
sometidas al proceso de optinzizacion y de las limitaciones por
las gue la optimizacidn de estas variables se supone limitada.
En este marco, ¢l rechazo de un modelo de optimizacién no
pone en duda ¢l papel de ta seleccion natural sino Gnicamente
la eleccién hecha de las variables v las limitaciones. De una
manera general, hay que seflalar que un modelo permite
comprender mejor un fendmeno biolégico complejo en la
medida et que procede a simplificar fa realidad. Es légico que
todo rmodelo sea estadisticamente rechazado al ser confronta-
do a un nimero suficientemente grande de datos experimenta-
les, Se trata de saber si el modelo examinado permite explicar
el fendmeno estudiado o si existen otros modetos mas apropia-
dos. Sélo un constante fracaso de los modelos de optimizacién
en su conjunto podria conducir al abandeno de esta aproxi-
macidn, y todavia haria falta tener otra mejor que proponer en
su lugar (Benhamou, 1993). De la misma opinidn es Nonacs
(1993) quien afirma que la optimnizacidn es una aproxima-
cidn para construir modelos, v no un modelo en si mismo, por
io que fa teoria avanzard mejor si se tiene cuidado en producir
modelos mejores y mas reales.

Como se ha ido viendo 2 lo largo del texto, las hormigas
(y también unos cuantos autores) no siempre estan de acuerdo
(en su comportamiento) con los modelos y fa teoria del
aprovisionamiento optimo. Las estrategias de aprovisionamien-
to no son siempre estrategias para maximizar dnicamente la
eficiencia de la alimentacidn; por ejemplo, los animales pueden
obtener su alimento con una eficacia més baja que la tedrica-
mente esperable porque la obtencidn de energlz puede ser
menos critica que la de otro elemento de la dieta, como por
ejemplo el nitrégenc (Begon et al. 1988; Davidson, 1998). Es
posible que, igual que se ha visto cémo el riesgo de depreda-
¢ibn o de mortalidad por esirés térmico afecta al aprovisiona-
miento, puedan quedar otros factores aln: por incorporar z a
teoria y a los modeios.
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