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Resumen

El término “parasitismo social” se aplica a aquellos casos en los que una sociedad de insectos vive a expensas de
ofra sociedad de insecios perteneciente a una especie diferente, causandole un dafio real, habitualmente la muerte
de la reina hospedadora. Su presencia reiterada en diferentes familias, géneros y tribus conduce a aceptar su origen
independiente en la mayor parte de las entidades taxondmicas en las que aparece. Ciertos habitos come la predacion
interespecifica, la territorialidad y ia poliginia han podido favorecer la frecuente aparicion del parasitismo. La variedad
de los procesos refacionados con el parasitismo ha provocado el desarrollo de una gran cantidad de trabajos de
investigacion que, desde diferentes punfos de vista y con tecnologias también muy diversas, pretenden fegar a
comprender mejor el origen vy la evolucion de este tipo de vida. En este articulo presentamos una sintesis de las
diferentes hipdtesis que hoy en dia siguen siendo objeto de discusién sobre el origen del parasitismo ast como una
visidn general de las implicaciones biolagicas, evolutivas y anatémicas que se derivan de los diferentes tipos de
parasitismo.

Palabras clave: Insectos sociales, Parasifismo social, Origen del parasitismo, Retacionies filogenéticas hospedador-
parasito, Especificidad parésito-hospedador, Adaptaciones al parasitismo,

Social parasitism

Abstract

The term "social parasite” refers to cases in which an insect society lives at the expense of another society of insects
belonging to a different spacies, causing the latter true harm, usually the death of the host queen. The presence of
this phenomencen in different families, genera and tribes has resulted in the acceptance of the idea of independent
origin in most of the taxa in which the parasitism occurs. Certain habits, such as interspecific predation, {erritoriality
and polygyny have favoured the appearance of parasitism. The variety of the processes related to parasitic behaviour
have engendered numerous studies which, from different perspectives and also with highly diverse technologies, have
atternpted to explain better the origin and evolution of this lifestyle. In the present study, we present a synthesis of
the origin of parasitism as welt as a general overview of the biological, evolutionary and anatomical implications of
different types of social parasitism.

Key words: Social insects, Social parasitism, Origin of parasitism, Parasite-host phylogenetic relationships, Host-

parasite specificity, Adaptations fo parasitism.

INTRODUCCION

Sintetizando todo lo sefialado por Brooks & McLennan
{1993} sobre el concepto de parasitismo, un animal es consi-
derado parasito cuando satisface sus requerimientos nutritivos
4 expensas de otro organismo, sobre o dentro def cual va a
establecerse la mayor parte de su vida y al cual va a causar, en
algin grado, un dafie real. Sin embargo, esta definicion
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 ambigitedades el parasitismo, Cameron {1956},
Noble & Noble (1961) y Schimidt & Roberts (1985) llegaron
a la conclusion de que no existen diferencias en la ecologla,
funcién, evolucidn o fisiologia que permitan distinguir a los
parasitos de los no pardsitos. Brooks & McLennan (1993)
concluyen, de una forma un tanto jocosa, que la Unica
definicién que agrupa a los organismos pardsitos y que no
contiene ambigliedades es que: parésitos son aguellos organis-
mos estudiados por aquellas personas gue se denominan a s
mismos parasitdlogos.

Por tanto, los principales problemas para definir a los
parasitos estriban en la imposibilidad de discernir entre lo que
estrictamente se corresponderia con un parésito y lo que es
objeto de estudio de los parasitdlogos. Por ejemplo, tan
pardsito serfa una pulga como un pulgdn; sin embargo, el
primero es objeto de estudio de los parasitélogos y ¢l segundo
no, o cual nos hace tener una visidn muy antropocéntrica del
concepto de parésito.

El término “parasitismo social” se aplica a aguellos
casos en los que una sociedad de insectos se desarrolla a
expensas de otra sociedad de insectos perteneciente a una
especie diferente. Este tipo de parasitismo no es objeto de
estudio por parte de los parasitologos (Poulin, 1998; Price,
1980; Brooks & McLennan, 1993); en consecuencia deberia-
mos plantearnos s1 ¢l término parasitismo es adecuado en este
caso, El “parasitisio social” se aparta de Ja definicion de
parasito anteriormente sefialada por el hecho de que no se
trata de "un individuo que vive sobre ¢ dentro de otro” sino de
"un conjunte de individuos (sociedad) que vive a expensas de
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otro conjunto de individuos o sociedad perteneciente a una
especie diferente”, lo que representa una acepcién menos
restrictiva del concepto de parasitismo (Brooks & McLennan,
1993). Los pardsitos sociales cumplen con el requisito de
vivir a expensas de otros individuos o sociedades "alas 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 su propia descendencia,
o como mucho, van a compartir la inversién en cuidado v
alimento. Por tanto, el parasitismo social representa un caso
particular de parasitismo. Es un objetivo de este articulo
precisamente el presentar aquellos aspectos evolutivos,
adaptativos y ecoldgicos comunes entre el parasitismo social
y ¢l parasitismo “tradicional”. E] otro objetivo es presentar
una sintesis de las diferentes hipétesis que hoy dia siguen
siendo objeto de discusion sobre el origen del parasitismo asi
comeo una visidn general de las implicaciones bioldgicas,
evolutivas y anatdmicas que se derivan de los diferentes tipos
de parasitismo.

TIPOS DE PARASITISMO SOCIAL

Se puede afirmar que no hay dos especies que compartan
exactamente el mismo tipo de parasitismo, por lo gue resuita
dificil sistematizar y resumir todas las modalidades conocidas.
Una primera aproximacién consiste en diferenciar entre
sociedades compuestas y sociedades mixtas, cada una de ellas
con diferentes niveles o tipos de parasitismo. Seguitemos
basicamente Ja clasificacién de Wilson (1971).

Sociedades compuestas

Estin formadas por aquellas especies gue cohabitan, mds
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
inica dependencia que puede existir entre las especies que
integran estas sociedades suele ser de tipo espacial. La
descendencia es criada independienternente por cada una de
fas especies, por lo que no se puede hablar estrictamente de
parasitismo.

REINAy OBRERAS HOSPEDADORAS

Las diferentes variedades que se pueden encontrar en
estas sociedades son:

® Plesobiosis: especies diferentes anidan muy cerca una de
ofra pero con poca ¢ nula relacidn entre ellas.

¢ (lspiobiosis: especies de pequefio tamafio anidan cerca de
otras de gran tamatfio y se aprovechan de [as reservas de
alimento de las mayores.

# Lestobiosis: especies pequefias anidan en las inmediacio-
nes de otras de mayor tamafio v depredan sus larvas.

¢ Parabiosis: dos ¢ 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 indepen~
dientemente.

Sociedades mixtas

Estan constituidas por una especie (parasita) dependiente de
otra especie (hospedadors), [a cual cria a la descendencia de
la pardsita y es ademds la que proporcions el alimento a la
colonia. Por tanto, es en estos casos en los gue podemos
hablar de parasitismo en sentido estricto. Dentro de este tipo
de parasitismo podemos diferenciar:

® Parasitismo temporal: aparece cuando una especie {la
pardsita) necesita de la hospedadora sélo para iniciar fa
formacién de su colonia (Fig 1). Para ello la reina pardsita
invade la colonija del hospedador, la reina hospedadora es
matada o expulsada vy la descendencia de fa hembra
parésita es criada y mantenida por las obreras de la especie
hospedadora, Una vez superada la fase inicial de forma-
cién de la nueva colonia, el nGmero de obreras hospeda-
doras se va reduciendo hasta su total desaparicidn, pero
esta nueva sociedad ya es capaz de funcionar prescindien-
do de las obreras hospedadoras, de la misma manera que
lo harfa una especie de vida libre,

& Parasitismo permanente: eén este caso, la poblacidn
pardsita depende de por vida de la especie hospedadora.
La formacidn de la siueva colonia es similar a la descrita
para el parasitismo temporal; la inica diferencia estriba
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en que ia especie pardsita y la hospedadora
comparten el hormiguero resultante. Dentro del
parasitismo permanente podemos encontrar dos
aiternativas diferentes: el inquilinismo y el
esclavismo (Fig. 1). En el caso del inguilinismo
la hembra parésita y lahospedadora permanecen
juntas y cada una de ellas produce su propia
prole, que es alimentada y cuidada sélo por las
obreras de ia especie hospedadora. Puede pro-
ducirse una pérdida total o cast total de obreras
de la especie parasita, con lo que la reina pardsi-
ta produce exclusivamente sexuados y es lo que
se conoce como inquilinismo sin obreras. El
eselavismo es exclusivo de los formicidos. En
este caso se produce la expulsion o la muerte de
la hembra hospedadora, con lo que la produc-
cidn de nuevas obreras hospedadoras estd
limitada, pero a diferencia del parasitismo
temporal, éstas son sustituidas o reemplazadas
en ¢l hormiguero mixto por medio de razias o
asaltos a otros hormigueros de la especie hospe-
dadora, organizados y realizados por las obreras
parasitas.
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Fig. 2. - Filogenia de los principales drdenes de insectos. Con una flecha se
sefialan aquelios en los que aparece la vida social (modificade de Brusca &
Brusca, 1990}

INCIDENCIA DEL PARASITISMO SOCIAL

La vida social aparece en los dos grupos mayoritaries de
insectos, concretamente en los hemimetibeolos con los
isopteros (las termitas) y en los holometébolos con los
himenopteros (avispas, abejas y hormigas), pero el parasitismo
social, estrictamente hablando, sélo aparece en los himendp-
teros, y no en todas las familias (véanse Figs. 2 v 3). A
continuacién se proporciona una visién generai de la presen-
cia de parasitismo social en los diferentes grupos de insectos.

Isopteros

Se han descrito casos de lestobiosis en algunas especies que
utilizan el mismo termitero pero entre las cuales solo se
establecen relaciones ocasionales. Se ha visto en algunas
especies del género australiano Ahamitermes que dependen
estrictamente de la celulosa utilizada en la construccion del
termitero del género huésped Coptotermes, pero no hay una
mezcla de individuos de ambas poblaciones, ni cuidado
comin de la descendencia. Por tanto se trata més de upa

reiacion de tipo cleptobidtica o parabidtica que estrictamente |

parasita.

Apidos

Lo méas frecuente es la existencia de cleptoparasitisme, que
aparece en Halictidae, Anthophoridae, Apidae y otras familias.
Consiste en que una hembra pardsita deposita sus huevos en
celdas previamenie aprovisionadas por la hospedadora. Ei
huevo pardsito se desarrolla a expensas del alimento deposita-
do en Ia celda y destruye a la larva de la especie hospedadora
{véase Wilson, 1971). Este tipo de parasitismo es muy similar
al parasitismo de cria que aparece en algunas aves,

El parasitismo social en sentido estricto esta limitadoa
dos grupos, uno incluide en la subfamilia Xylocopidae {tribu
Ceratini) y el otro perteneciente a la subfamilia Bombinae,
concretamente a los géneros Bombus y Psithyrus. En la mayor
parte de los casos, el parasitismo es teraporal o inquilinista. En
Psithyrus incluso desaparecen las obreras.

El procedimiento de invasion puede realizarse utilizan-
do métodos agresivos por parte de fas hembras pardsitas hasta
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Fig. 3.- Filogenia de los aculeados. Las flechas sefialan aquelios
grupos en los que apargce algin tipo de parasitismo social
(medificado de Gauld & Bolion, 1988).

conseguir matar a {a hembra hospedadora, como ocurre en
Bombus terrestris, parisita de Bombus lucorum. En otros
casos, como en Psithyrus, parasita también de diferentes
especies de Bombus, Ia hembra adopta posturas agonisticas
hasta que consigue ser aceptada sin problemas y convivir
entonces con la hembra hospedadora.

Véspidos

En algunos actleados (pompilidos y esfécides) se produce el
cleptoparasitismo que puede darse entre géneros o inchuso
entre subfamilias diferentes.
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Fig. 4.- Filogenia de la familia Formicidae. Las flechas sefialan
aquellas subfamilias en las que aparece algiia tipo de patasitistno
social (modificado de Grimaldi et al., 1997),

El parasitismo social estricto aparece en varios géneros,
concretamente en Vespa, Fespula, Polistes y Mischocyttarus.
En la mayoria de los casos es un parasitismo de tipo inquili-
nista, similar al de los dpidos en cuanto a las estrategias de
fundacidn.

Un caso llamativo es el de Vespa dvboswkii, parasita
temporal de Vespula squamosa. Esta especie vive en la
Regidn Oriental, donde era conocida por los campesinos la
existencia de avisperos en los que las obreras iban cambiando
de celor a lo largo de 1a estacidn y pasaban de una coloracién
a franjas, tipica de véspido, a una coloracién practicamente
negra, La explicacién no es otra que el aumento progresivo de
obreras parasitas (con gastro negro) y la consecuente dismi-
nucidn de obreras hospedadoras (con gastro a franjas), que era
facilmente apreciable en el exterior,

Formicidos

Entre los formicidos se conocen alrededor de 220 especies
parésitas, de las casi 10.000 especies descritas (Bolton, 1995).
Los tipos de parasitismo que se conocen en este grupo son los
mas variados v complejos dentro de los insectos sociales.

El parasitismo social aparece en cinco subfamilias:
Dolichoderinae, Formicinae, Myrmeciinae, Pseudomyrmeci-
nae y Myrmmicinae (Fig. 4). La distribucidn no es uniforme en
estas subfamilias, ya que son Myrmicinae y Formicinae Jas
que retinen a la mayor parte de las especies pardsitas.

Aqui vamos a concentrarnos inicamente en los casos de
parasitismo en sentido estricto ¥ no vamos a analizar aquetlos
ofros casos en fos que existe solamente una coincidencia
espacial o parasitismo temporal,

Los tipos mas llamativos de parasitismo permanente en
ias hormigas pueden ser el de un esclavista como el género
Polyergus y un inguilino sin obreras como el género Teleu-
tomyrmex. Los nidos de Polyergus pueden estar ocupados por
unas 2500 obreras pardsitas y unas 6000 esclavas. Las obreras
de Polyergus no realizan ningdin trabajo ni en el inferior ni en

¢l exterior del hormiguero; a cambio, estan altamente especia-
lizadas en asaltar en grupo nidos del género Formica, espe-
ciaimente del grupo fusce, de los que capturan fundamental-
mente larvas y pupas de obreras que serén utilizadas como
esclavag, y se ocupardn de aprovisionar el hommiguero de
alimenfo v cuidar ¢l nido parésito y sus ocupantes.

En Teleutomyrmex las obreras han desaparecido
totalmente y se encuentra solo ia casta de sexuados. Las reinas
pardsitas penetran en el hormiguero hospedador adeptando
actitudes agonisticas y evitan con ello la agresividad de las
hospedadoras. Cuando localizan a la reina hospedadora, se
suben encima de ells, sin matarla y permanecen sobre ella toda
su vida (Fig. 5). En esa posicidn privilegiada son cuidadas y
alimentadas como auténticas reinas, v sus huevos son fratados
como los de la reina hospedadora. Estos huevos daran lugar
tmicamente a sexvados (machos y reinas) de la especie
parasita.

MODIFICACIONES MORFOLOGICAS Y FISIOLOGICAS
DE LOS PARASITOS SOCIALES

En las especies parasitas aparecen una serie de caracteres
morfologicos extendidos y que se suponen una consecuencia
de este tipo de vida. La presencia de estos caracteres permite
incluso aventurar el cardcter parasito de una determinada
especie, aunque no se conozea nada sobre su biologia, lo que
permitié a Wilson (1984) hablar de un "sindrome del parasitis-
mo™.

Una de las modificaciones mds llamativas es la presen-
cia de unas mandibulas de tipo falciforme, como ocurre en fas
especies de Strongylognathus y de Polyergus. Acompafiando
¢ 1o a este tipo de mandibulas es también frecuente que el
clipeo pueda estar ligeramente excavado (Fig. 6). Ademas,
también suele aparecer una modificacién en laregidén occipital
de la cabeza que presenta una marcada concavidad, muy
aparente en algunas especies del género Stronmgyvlognathus
(Fig. 6} y en el génerc Rossomyrmex. Bl peciolo y el postpe-
ciolo pueden presentar unos procesos espiniformes o lamina-
res en la region ventral.

En los véspidos parasitos la cabeza suele ser un poco
mas cuadrada y con apariencia de mayor robustez que en las
especies hospedadoras. Algunas modificaciones anatomicas
especificas aparecen en algunos &pidos pardsitos (Psithyrus)
enlos que desaparecen las quetas recolectoras de polen tipicas
de las tibias posteriores.

Otra de las caracteristicas morfolégicas tipicas de
algunos parasitos es la reduccién en ¢l tamafio de los sexua-
dos, especialmente de las reinas v los machos. Esto puede
apreciarse bastante bien en algunos géneros como Teleuto-
myrmex (Fig, 5}, Anergates o Plagiclepis, aunque también se
ha detectado en especies pardsitas de los géneros Pseudoniy-
rmex, Pheidole, Camponotus y Cataglyphis.

Estas alteraciones anatdmicas y morfologicas no
dependen de la filogenia de las diferentes especies en las que
aparecen, sino que todas las evidencias apoyan una relacion
estrecha con el tipo de parasitismo gue practican. Asi, por
eiemplo 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 morfoldgicas; sin
embargo, la coincidencia de caracteres morfoldgicos en dos
géneros filogenéticamente muy separados (Strongviognathus,
de la familia Myrmicinae, y Formica, un Formicinae) (Fig. 6
a, ¢) hace suponer que representan un caso de convergencia
morfoldgica adaptativa.
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Se supone que las mandibulas falciformes y ¢l ¢lipeo
escotado han sido favorecidas selectivamente por avmentar la
eficacia en ¢l transporte de larvas y pupas resultado de las
razias. Se piensa que la regidn occipital excavada asegura la
articulacion de Ia cabeza ante un posible ataque de las
especies hospedadoras, Io gue favorece la supervivencia.

Los procesos laminares o espiniformes del peciolo y
postpeciole son tipicos de la mayor parte de las especies
inquitinas, 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 gue estos procesos
laxninares protegen el peciolo v postpeciolo impidiendo que
sean puntos facilmente accesibles a las mandibulas de los
hospedadores.

Por Gltimo, la reduccion en el tamafio es comin en las
especies inquilinas mds extremas, aquellas en las que la casta
obrera ha desaparecido. La interpretacion a este fendmeno tiene
varias vertientes; una es que el pequefio tamafio facilita la
sujecion de la hembra pardsita a la reina hospedadora (Fig. 5),
coma ocurre en Telewtomyrmex, Anergates o Pseudomyrmex
(Holidobler & Wilson, 1990). En otros casos, como en el
género Plagiolepis (P. xene por ejempla), en e que las
hembras son del tamafic de las obreras hospedadoras o incluso
menores {Nonacs & Tobin, 1992), pero gque en ningtn caso
viven sobre la reina hospedadora, se supone que ¢l pequefio
tamafio de 1os sexuados representa una ventaja relacionada con
la determinacién de las castas, ya que el pequefio tamafio
permitiria que las arvas alcanzaran el estado adulto con menor
cantidad de alimento del necesario incluso para gue una obrera
hospedadora se desarroile por completo {Bourke & Franks,
1991), También se supone que el pequefio tamafio puede
disminuir ja capacidad de las obreras hospedadoras a la hora de
diferenciar entre las larvas del hospedador y las del parasito,
ast come dificultar el reconocimiento de las reinas parasitas por
parte de las obreras hospedadoras (véase Aron et al, 1999).

Otro fendmene que aparece en algunos parésitos
inquilinistas es que se pierde la casta obrera, Este cardeter estd
muy relacionado con el pequefio tamaiio de los sexuados. En
primer lugar, la pérdida de la casta obrera puede estar justifi-
cada en aquellas especies en las cuales hay escasos beneficios
derivados de mantener dicha casta (Nonacs & Tobin, 1992),
como ocurre por ejemplo en los pardsitos inguilinos, en los
que la existencia permanente de las obreras hospedadoras
supone Hberar a las obreras pardsitas del dnico trabajo
encomendado a ellas: mantener un nivel adecuado de obreras
hospedadoras. Las evidencias seiialan que cuando evolutiva-
mente hay una pérdida de la casta obrera, ésta desaparece
répidamente (Nonacs & Tobin, 1992). Una de las mejores
evidencias de la rapidez en la pérdida de la casta obrera en
estas especies inquilinas es ef caso del género Epimyrma, en
el que puede establecerse claramente una transicién desde
especies inquilinas con obreras hasta especies inquilinas sin
obreras (Buschinger, 1989).

La pérdida de la casta obrera supone, como hemos visto
anteriormente, la disminucion en el tamaiio de los sexuados en
aquellas especies de larga duracion, Ademas, en este tipo de
parasitos la produceion de castas se ha inclinado totalmente
hacia la produccion de sexuados (Nonacs & Tobin, 1992). En
aquellas especies inquilinas sin obreras pero con un ciclo vital
anual, como en algunos véspidos, la ausencia de obreras no va
acompafiada de una disminucion en el tamafio de la hembra al
estar muy disminuido el conflicto entre produccién de obreras
¢ de hembras (Nonacs & Tobin, 1992).

En definitiva podemos pensar, por tanto, que estas
ventajas evelutivas conducen a la reduccién del tamafio en las
especies parésitas inquilinas sin obrerasy que, posteriormente,

Fig, 5.- Hembras de Telentonyrmex schneideri sobre una reina de la
especie hospedadora Teframorium caespitum. La hembra de T.
schneider? situada sobre el gastro presenta su gastro expandido como
consecuencia del hiperdesarrotio de los ovarios (temado de Wilson,
1971).

e

Fig. 6.- Morfologia cefalica asociada al parasitismo en A: Polvergus
rufescens, Br Strongylognathus alpinus, C: Strongylognathus
testaceus, D: Formica sanguinea y B. Harpagoxenus sublaevis
(tomado de Kutter, 1969},

algunas de ellas han adoptado ademds el comportamiento de
subirse a la hembra hospedadora, con lo cual se aseguran mas
eficazmente el cuidado suyo y de su descendencia.

En algunos casos extremos, ia adaptacion a la vida
parésita parece haber propiciado una simplificacién anatdmica
y estructural muy acusada con la pérdida de organos, estructu-
ras v glindulas tipicas de los formicidos, convergencia
Tllamativa con algunos ectoparésitos. El caso més llamativo y
que merece un comentario detallado es el del género Teleu-
tomyrmex (Fig. 5). Concretamente en este género han desapa-
recido las tipicas espinas pectiniformes tibiales det primer par
de patas, tipicas de muchos insectos, pero especialmente de
los formicidos, y cuya uiilidad es la limpieza de las antenas.
Paralelamente, las antenas tienen menor nimero de artejos que
los tipicos de la tribu, Por otra parte, el gastro estd ventral-
mente abombado para adaptarse mejor ala superficie convexa
de la hembra hospedadora, para o cual las vitas tarsales y los
arolios se desarrollan especialmente, asi como las patas. Han
desaparecido las glandulas maxilares y metapleurales (estas
altimas son aguellas que se consideran fundamentales en el
inicio de la vida sociai de los formicidos segiin Wilsen, 1971)
y se han reducido las glandulas labiales y postfaringeas asi
como el aparato del venene y ¢l aguijon. Presentan mandibu-
las no funcionales y por dltimo el cerebro es también mas
simple que 1o habitual, con una fuerte reduccidn en los centros
de asociacion {Gosswald, 1954). Los machos son pupoides, la
fecundacion se produce en el interior del hormiguero y las
hembras se vuelven fisiogastras (Fig. 5). Es decir, en este
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género se presenta un claro gjemplo de adaptacidn extrema al
parasitismo y de convergencia con procesos evolutivos en
otros pardsitos, externos o internos, en cuanto a la regresion
de estructuras tipicamente presentes en las especies proximas
filogenéticamente, pero de vida libre,

ORIGEN Y EVOLUCION DEL PARASITISMO SOCIAL

Como se puede ver en las figuras 3 y 4, ¢l parasitismo social
es un fendmeno que aparece independientemente al menos en
tres familias de himendpieros. A su vez, en cada una de las
subfamitias el parasitismo social se revela también corno un
suceso de origen independiente y con una frecuencia més alta
de lo que se podia esperar.

Por ejemplo, en la subfamilia Myrmicinae, en la que el
numero de especies pardsitas es el mas abundante, el parasitis-
mo en sentido estricto aparece en alrededor de 25 géneros, de
un total de 167 (Bolton, 1994}, En el casc concreto de los
géneros Leptothorax y Tetramorium, que son los que més
especies pardsitas hospedan, aparecen al menos seis géneros
parasitos (Fig. 8A) lo que supone en conjunto algo mas de 20
especies parasitas. La solucidén mas parsimoniosa es admitir
que el parasitismo social, en lo que respecta a estos dos
géneros (Tetramorium y Leptothorax), ha aparecido al menos
seis veces diferentes. Si lo ampliamos a toda la familia
Formicidae, el nimero de veces que ha surgido el parasitismo
social es superior 2 la treintena,

Resulta muy llamativa, por tanio, la reiterada aparicion
de un tipo de vida tan particular, pues no existe ninglin otro
grupo animal en el que la apericién del parasitismo haya
ocurrido con tanta frecuencia ¢ independientemente. En aves se
puede estimar que ¢l parasitismo de cria ha aparecidoe no mas
de seis o siete veces independientemente {Aragon et al, 1999),

Las causas que han podido favorecer la aparicién
reiterada e independiente del parasitismo no han sido convin-
centemente explicadas. En general, se considera que el
periodo mas eritico en la vida de una colonia es el periodo de
fundacion y que debe ser este momento en el que las presiones
selectivas tengan una gran importancia en la evolucion de las
sociedades y del comportamiento reproductor. Es de suponer
que cualquier cambio que aumente las posibilidades de
supervivencia debe de ser ficilmente favorecido por la
seleccidn y, en este caso, siempre serd mas ficil miciar una
nueva sociedad a partir de otra sociedad ya bien instituida, lo
que en otras palabras equivaldria a parasitar, temporal o
definitivamente, a otra socledad. Por ello, se supone que
buena parte de los origenes del parasitismo se encuentra
alrededor de los procesos ligados a la fundacién de las nuevas
sociedades.

Para tener una idea de tedos aquellos factores que han
podido favorecer la aparicion del parasitismoe vamos a
analizarlos bajo tres puntos de vista: bioldgico, filogenético y
geografico. Nos vamos a centrar casi exclusivamente en el
grupo de los formicidos, por ser ¢l mds complejo v completo
en cuanto a variedad de tipos de parasitismo,

Aspectos biolégicos sobre el origen
del parasitismo

Bajo un punto de vista bioldgico, se parte de la base de que las
especies precursoras del parasitismo presentan alguna de las
siguientes caracteristicas, cada una de lag cuales constituye Ja
base de diferentes hipdtesis sobre el origen del parasitismo;
(1) predacién sobre otras especies, (2) territorialidad intraes-
pecifica, y (3) poliginia.

Las dos primeras hipdtesis son casi complementarias.
Ambas se basan en que en ef asalto a otro hormiguere, por las
razones que sean, se produce un transporte de larvas o pupas,
junto con restos de aduitos, todo ello como presas. Algunas
larvas o pupas pueden eclosionar y comportarse, por un
proceso de impronta, como unas obreras mas, pero en este
caso al servicio de la colonia depredadora, por lo que realmen-
te pasarian a ser consideradas como esclavas.

La primera hipdtesis fue esbozada por Darwin {1859)
para tratar de explicar el esclavismo gue é! mismo pudo
apreciar en los géneros proximos Polvergus y Formica del
grupo sanguinea. Ambas parasitan a especies del género
Formica y se supuso que el primer paso en la evelucién del
comportamiento esclavista suponia la existencia de una
Formica ancestral que depredaba hormigueros coespecifices.

La temritorialidad intraespecifica como origen del
parasitismo es apoyada por diferentes autores (Alloway, 1980,
Hélldobler, 1976; Wilson, 1971, entre otros). Una de sus
principales evidencias estriba en el compottamiento observado
en Myrmecocystus mimicus, especie territorial de los desiertos
de Norteamérica, en la que se ha podido ver que realiza
frecuentes asaltos intraespecificos en los que una colonia
dominante invade a otras menos potentes, matan a todos los
adultos y secusstran las farvas y pupas, las cuales pasan a
convertirse en esclavas del hormiguero dominante (Hélldo-
bler, 1976). Este comportamiento se observa también en otras
especies tipicamente depredadoras, como por ¢jemplo algunas
de los géneros Cerapachys y Sphinctomyrmex (Hélldobler,
1982; 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 durante dias o meses, aungue
en este caso las utilizan exclusivamente como presas.

Por Gltimo, en algunos géneros esclavistas como
Polyergus y Ressomyrmex, los resultados de los asaltos
incluyen también restos de las obreras del hormiguero asaltado
(Ruano & Tinaut, 1999), por lo que es difici] discriminar
cuéndo el asalio tiene como objeto dinicamente ef reaprovisio-
namiento de nuevas obreras esclavas {en forma de larvas o
pupas) o si estas larvas o pupas son un subproducto de un
asalto encaminado a aprovisionar de alimento al hormiguero
pardsito.

De todas maneras, estas hipdtesis explican cémo se
mantienen los hormigueros pardsitos esclavistas, pero no
explican cémo se han originado, es decir, en qué circunstan-
cias una hembra invade un hormiguero extrafio. En este
sentido, la poliginia es la inica hipbtesis que proporciona una
explicacién para el proceso de findacién de un hormiguero a
expensas de otro.

La poliginia en insectos sociales se entiende como la
participacién conjunta de varias reinas fecundas en la descen-
dencia de una colonia. Es una caracteristica muy extendida en
los formicidos (Heinze, 1993). Bolton (1986) va consideré
que la poliginia era un tipo de autoparasitismo, v asi se sigue
considerando (Sudd & Franks, 1987; Riipeli & Heinze, 1999),
ya que se estima que las hembras nuevas que se incorporan al
hormiguero materno practican en realidad un autoparasitismo
intraespecifico.

Ademas, la poliginia es venfajosa en la fase de
formacién de una nuevasociedad (Bartz & Hoélldobler, 1982).
En algunos casos se utiliza solo para el inicio de una sociedad
y ésta puede pasar a ser monoginica una vez superada la
primera etapa (Sudd & Frank, 1987). La poliginia lleva
muchas veces emparejada la cdpula en el entorno del hormi-
guero, con lo cual se facilita el regreso y reincorporacidn de
la o las nuevas hembras fecundadas al hormiguero materno.
Si en esta situacién se produce alguna alteracidn genética en
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alguna de esas nuevas reinas podemos
encontrarnos cot: el inicio de una poblacién
de hormigas, genéticamente diferentes, en
un hormiguero va constituide y, por tanto,
el inicio de una sociedad pardsita (Fig. 7).
Un argumento de peso a favor de esta
hipdtesis lo proporciona el que muchas
especies inguilinas viven en colonias poligi-
nicas y son, 3 menudo, también poliginicas
(Buschinger, 1986). Por tanto se puede

ESPECIE ANCESTRAL CON

POLIGINIA (FACULTATIVA)

COMPETENCIA ENTRE REINAS :

POR LA REPRODUCCION

considerar que la poliginia es una caracte-
ristica lo suficientemente valida y frecuente
como para ser considerada uno de los mejo-
res requisitos para la aparicién del parasitis-
mo 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 pertenccientes a
la misma sociedad y relacionados todos
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también explicar el origen del parasitismo

en algunos casos y concretamente del escla-
vismo, ya que en estas circunstancias es
muy frecuente ¢l transporte de adultos v
prole entre unos hormigueros y otros (Bus-
chinger, 1970).

Todo lo dicho anteriormente nos
Heva a la conclusion de que existen ciertos
hébitos que han podido favorecer la apari-
cion del parasitisme en los formicidos:
predacién interespecifica, territorialidad
intraespecifica y poliginia, a veces acompa-
fiada de polidomia.
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Fig, 7.- Esquema explicativo de la hipdtesis sobre el origen del parasitismo a partir de

sociedades poliginicas {tomado de Buschinger, 1990).

Aspectos filogenéticos sobre el
origen del parasitismo

Ya hemos analizado algunas de las caracteristicas biolégicas
que pueden amojar alguna luz sobre cdmo ha surgido ef
parasitismo en los insectos sociales. Con la misma intencion
vamos a proceder a analizar el mismo problema pero bajo un
enfoque filogenético, estudiando si las relaciones filogenéticas
que existen entre los pardsitos y los hospedadores, asi como
entre los diferentes tipos de parasitismo.

1. Relaciones filogenéticas entre el hospedador
y ¢l parisito

Uno de los aspectos que més sobresalen en el parasitismo
social es la estrecha relacién filogenética que existe entre
hospedador y pardsito, sobre todo si lo comparamos con el
parasitismo convencional en el que es casi gencral que ¢l
hospedador y el pardsito pertenezcan a taxones muy separs-
dos, habitualmente a fila diferentes. Sirvan como ejemplos los
cestedos © los trematodos (platelmintos), o los nematodos
(pseudocelomados) o los maléfagos (artropodos), todos ellos
parasitos de cordados, fundamentalmente. Unicamente
algunos dcaros y algunos crustaceos pueden ser pardsitos de
otros arrépodos (de himenodpteros o de coledpteros). En
contadas ocasiones el parasitismo se produce entre especies de
ia misma clase; en algunos crustdceos (cirripedos parasitos de
decipodos) podemos encontrar algunos ejemplos. Sin embar-
go, en los parasitos sociales, hospedador y pardsito no sélo
perterecen al mismo filum, sino también a la misma subfami-

lia, tribu o incluso génere, con muy escasas excepeiones. Este
estrecho parentesco entre hospedador y pardsite sdlo es
compartido con alguna frecuencia con el parasitismo de cria
en aves {Davies et al,, 1989).

Emery (1909) ya puso de refieve ia similitud gue existe
entre hospedador y pardsito, haciendo énfasis en que el
pardsito es mas préximo al hospedador que a ninguna ofra
especie. Es o que se conoce hoy dia como la regla de Emery
(Buschinger, 1986). El sentido que Emery le dio a este
parecido es ¢l de una proximidad filogenética, puesto que este
autor supone que esta similitud se debe a que el parésito
deriva de la especie hospedadora o, al menos, del mismo
grupo de especies. La validez o no de esta regla es algo que,
por las implicaciones evolutivas v filogenéticas que fiene,
sigue siendo obieto de controversia,

Wilson (1971) entiende la regia de Emery como un
parecido morfolégico entre ¢l hospedador y el pardsito y no
necesariamente como una proximidad filogenética. Baroni-
Urbani (1967} también asume que el que hospedador v
parasito se identifiquen como pertenecientes al mismo géneto
es una consecuencia derivada de una convergencia morfologi-
ca 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 filogenétice comin de pardsito y hospedador. Como
hemos visto, las modificaciones morfolégicas y anatémicas
gue aparecen en fos pardsitos v ne van en e sentido de una
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Fig. 8.- Relaciones filogenéticas entre hospedadores (asteriscos) y parésitos (flechas),
A filogenia de los géneros Tetramorium y Leptothorax v sus pardsitos sociales. Los
géneros Myrmica, Monomorium, Solenopsis y Camponotus se han utilizado como
grupo externo (tornade de Baur ot al,, 1996). B: filogenia para el género
Pseudomyrmex . El género Tetraponera constituye el grupo externo (tomado de Ward,

1996).

identidad morfologica con el hospedador. Por ello s que, de
momento, no s¢ acepta la posibilidad de una convergencia
morfoldgica tan acusada como para confundir en uno a varios
taxones diferentes.

Con argumentos mas empiricos podemos encontrar
opiniones a favor de la regla de Emery en diferentes trabajos
enlos que se ha construido la filogenia de diferentes pardsitos
v hospedadores utilizando caracteres guimicos o genéticos y
no s6lo morfoldgicos (Heinze, 1991; 1995; Baur et al., 1996)
(Fig. 8A). Pero también hay opiniones y resuitados contrarios
a esta regla. EI més relevante puede ser el del género Rhop-
tromyrmex, un Tetramoriini que se ha encontrado tanto en
hormigueros de Pheidole (Pheidolini, Mysmicinae) como de
Tapinoma (Dolichoderinae) (Bolton, 1986). En ambos casos
se cuestiona si representa realmente un caso de parasitismo
estricto {Buschinger, 1990). .

Ward (1996) también considera discutible Ia validez de
ta regla de Emery y piensa que, en general, ha sido amplia-
mente aceptada pero escasamente analizada en profundidad.
Concretamente estudia las relaciones filogenéticas entre una
especie pardsita de Pseudomyrmex (P. inquilinus) v sus
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hospedadores y encuentra que ésta especie
pardsita estd mds préxima a otro grupo de
especies que al grupo pallidus en el que se
incluye el hospedador (Fig 8 B). Una situacion
similar es sefialada por Agosti (1994) con
Tespecto a un pardsito inquilinista del género
Cataglyphis o los resultados de Choudhary et
al.(1994) sobre véspidos parasitos.

En nuestra opinidn estos resultados no
van en conira de una aplicacion general de la
regla de Emery ya que, sin entrar a discutir los
conceptos de simpatria o alopatrfa argilidos
por los mencionados autores, los resuitados
gue se presentan en estos articulos sefialan a
los hospedadores como pertenecientes a la
misma tribu ¢ incluso al mismo género, lo gue
en cualquier caso es evidencia de una gran
proximidad filogenética entre hospedador y
pardsito v, si bien estd en contra de una apli-
cacion estricta de laregta de Emery, noloestd
de 1a idea general de que un pardsito social
estd més proximo filogenéticamente a su
hospedador que a cualquier otro taxon como

[P —

Tetraponera .

puede apreciarse en la figura 8.
viguis grp. Obviamente, una aplicacion estricta de
Hiiformis la Regla de Emery no podria gxtendersel a
aquellos casos en los que varias especies
inquilinus e monofiléticas parasitan a diferentes especies
. de hospedadores, aunque sean también mono-~
. clucked filéticas, como ocurre en los casos menciona~
subater dos, ya que siempre el mayor pareatesco se
daré entre las especies pardsitas monofiléticas
oki que entre cada pardsito y st hospedador. Esto
gebeli es simplemente una consecuencia del proceso

de coevolucién pardsito-hospedador conocido
&Nl NUMErosos parasitos y que no debe inter-
pretarse como un fallo de la regla de Emery.
Poulin (1998) explica claramente que si consi-
deramos un procesa de especiacion que surge
en una determinada poblacion de un hospeda-
dor, en la cual hay un parasito, si ocurre un
aislamiento en la poblacion hospedadora, esta
barrera aislard genéticamente también a la
poblacidn pardsita. Todo ello originar, en un
principio, dos poblaciones alopétridas tanto
para el pardsito como para el hospedador, 1o cual podrs ser
origen de la formacién de dos especies derivadas para ambos
(Fig. 9) y asi sucesivamente. Por tanto, cada uvna de las
especies pardsitas derivadas estard genéticamente mas cercade
la parasita ancestral que del hospedador, s mas, es de esperar
que a lo largo de la evolucidn ambos grupos de especies se
distancien aiin més genéticamente, Este resultado final, sin
embargo, no invalida el que originariamente el parasito, en el
caso de los pardsitos sociales, se haya formado a partir de una
subpoblacidn del hospedador. Esta congruencia entre la
filogenia del parasito y la del hospedador es o que se conoce
coma la regla de Fahrenholz (Poulin, 1998) y pensamos que
es lo que ocurre también en la evolucidn del tAndem pardsito-
hospedadaor en los insectos sociales.

Sélo el hallazgo de parésitos y hospedadores pertene-
cientes a subfamilias diferentes, o incluso a tribus diferentes,
podria ser una objecién importante a la regla de Emery. Por
tanto 1o que en general parece ocurrir es que los parasitos se
criginan en la misma linea filogenética que el hospedador y
que la regla de Emery estd mds cerca de la realidad de lo que
algunos autores objetan.

pallidus gip. %
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2. Relaciones filogenéticas de los diferentes
tipos de parasitismo

Wilson (1971) propuso un modelo para explicar el origen y
las vias evolutivas que habian podido seguir cads uno de los
diferentes tipos de parasitisme, asumiendo que Jos diferentes
tipos de parasitismo representan niveles evolutivos, pudiendo
pasar de uno a otro en el seno de un determinado taxén. Hste
modelo (Fig. 16) puede ser modificado en algunos aspectos,
pero si fuese correcto serfa de esperar que, por ejemplc, en los
grupos en los que el parasitismo permanente es frecuente,
también debia ser frecuente encontrar algunos ejemplos de
parasitismo temporal.

31 hacemos una revision de la coincidencia o no, en un
mismo taxén, de los diferentes tipos de parasitismo (Buschin-
ger, 1990} vemos que, por ¢jemplo, la xenobiosis estd restrin-
gida a tres géneros alejados filogenéticamente; dos pertenecen
a dos tribus diferentes de la subfamilia Myrmicinae, y uno a
la subfamilia Formicinae. El inquilinismo aparece en 15
géneros pertenecientes a cuatro subfamilias distintas v por
altimo el esclavismo aparece al menos en tres géneros
pertenecientes a dos subfamilias diferentes, concretamente en
Strongylognathus (Myrmicinae), y en Polyergus v Rosso-
myrmex (Formicinae).

Unicamente en los géneros Epimyrma y Myrmoxenus se
puede encontrar una continuidad desde alguno de los tipos
tradicionales de parasitismo, el esclavismo por ¢jemplo, a un
tipo especial de inquilinismo. En estas especies se aprecia una
reduccidn gradual en el nimero de obreras y por tanto una
transicién desde un esclavismo tipico a un parasitismo
permanente sin obreras. De todas formas, este denominado
“esclavismo degenerado” (Buschinger, 1990) difiere del
auténtico inquilinismo en que la hemnbra pardsita no convive
con la hembra hospedadora, sino que 1a mata, lo que supone
un acortamiento importante en la vida de estas sociedades
parésitas.

También en el género Pseudomyrmex se ha encontrade
una especie inquilina relacionada filogenéticamente con
algunas especies con parasitismo temporal (Ward, 1996),
Wilson (1984} sugiere también una gradacién entre parasitismo
temporal e inquilinismo en las especies parasitas de Pheidole.

Por tanto, como hemos visto, el parasitismo debe ser
considerado una convergencia para la mayor parte de los
grupos y no se puede establecer, de forma general, ninguna
relacion evolutiva entre los diferentes tipos de parasitismo, lo
que nos Heva a pensar necesariamente en un origen indepen-
diente de todos y cada uno de los grupos de especies parasitas
¥, por tanto, de cada uno de los tipes concretos de parasitismo
desarrollado. Esta independencia en los tipos de parasitismo
fue sefalada también por Heinze (1995) para el esclavismo, el
inguitinismo vy la xenobiosis del género Doronomyrmex,
parasito de Leptothorax.

Aspectos geograficos sobre el origen del
parasitismo

Bajo el punto de vista geografico se barajan dos hipétesis
(origen simpétrido u origen alopétrido} muy relacionadas
ambas con e} origen filogenético del parasitismo y con la
filogenia hospedador-parasito. Uno de los problemas que se
plantea en este punto es que, en general, las acepciones de
simpatria o alopatria son exclusivamente de indole geografica
{Crozier & Pamiio, 1996) pero existe alge de confusion en la
aplicacién de ambos conceptos,

Entre los defensores del origen alopatrido del parasitis-
mo social hay que mencionar especialmente a Wilson (1971),

HOSPEDADOR PARASITO
Y N e
A 1
S— B ------- 2_....
C - 3
- D4 "
E------ 5
Y R p—
B F‘::x:’ L
B N3 D
<3
D---234
E-" 5

Fig. 9.- Filogenia de unos hospedadores hipetéticos y sus parasitos.
A: #rboles congruentes para el hospedador y el parésito; la
especificidad entre el hospedador y el parasito es muy alta. B: &rboles
incongruentes para ef hospedador y el parasito; la especificidad entre
el parasito y el hospedador es muy variable (tomado de Poulin, 1998),

FORMACION DE NUEVAS
COLONIAS POR
ADOPCION O GEMACION

DEPREDACION
INTERESPECIFICA

PARASITISMO

< ?
ESCLAVISMO 1 TEMPORAL

PARASITISMO PERMANENTE
INQUILINISMO

XENOBIOSIS

PLESIOBIOSIS

Fig. 10.- Modelo propuesto por Wilsen (1971) para explicar las
relaciones evolutivas entre los diferentes tipos de parasitismo.

el cual ve dificil o inexplicable que una misma especie pueda
ser origen de su propio pardsito. Intenta resolver esta aparente
paradoja aceptando un proceso de especiacién alopatrido por
medio del cuai se separan dos poblaciones que evolucionan
independientemente v es s6lo posteriormente, al desaparecer
las barreras geograficas, cuando ambas poblaciones entran en
contacto y entonces una de ellas puede pasar a ser parésita de
la anterior (Fig. 11}. Evidentemente, esta hipotesis presenta un
escollo importante que serfa explicar como una de esas dos
especies se convierte en pardsita de la ofra. jPor qué tienen
que coincidir ambas poblaciones de nuevo para que aparezca
el parasitismo? o ;edmo una especie potencialmente pardsita
puede Hevar una vida libre hasta coincidir precisamente con
fa especie filogenéticamente proxima?
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s
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(Hospedadora)

Espec{e

Fig. 11.- Modelo de especiacién alopatrida propuesto por Wilson
{1971).

El proceso de especiacion simpdtrido sugiere que en
una determinada especie con caracteristicas prepardsitas, una
poblacion genéticamente diferente de la original se aisla
reproductivamente pero sigue viviendo a costa de lapoblacién
ancestral, bien por medio de una reinvasién de su hormiguero
(lo que en el caso de las especies polipinicas daria lugar al
inquilinismo) o por medio de asaltos 2 hormigueros de la
especie ancestral {lo que en el caso de la especies depredado-
ras daria fugar al esclavismo) (Buschinger, 1990) (Fig. 7).

Elproceso de especiacién simpéatrido es el més parsimo-
niose, explica bastante bien la alta tasa de parentesco filogené-
tico, tipico del parasitismo social y, salvo excepciones, parece
ademas el mas aceptado. Buschinger (1990} (Fig. 7) apoya el
proceso simpatrido como el mds probable, sobre todo teniendo
en cuenta el origen polifilético del parasitismo social y la més
que razonable necesidad de una situacion poliginica como
origen del parasitismo. Este autor mantiene que, aunque el
modelo de especiacién alopatrido es en general el mas
convineeate y el mejor documentado, el proceso de especia-
cién simpdtrido en una sociedad poliginica es también
bastante factible, por cuanto que si varias o numercsas
hembras pueden cohabitar en un mismo hormiguero v si las
hembras jovenes pueden ser reclutadas o aceptadas en un
hormiguero ya establecide cada afio, la posibilidad de que un
individuo hembra con alguna alteracidn genética pueda 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 comiparacién con la
hembra estindar de esos hormigueros o especies (Riippel &
Heinze, 1999). Incluso se ha podido comprobar en algunos
casos {Rosengren & Pamiio, 1983) que algunas hembras de
hormigueros poliginicos pueden producir exclusivamente
sexuados, a costa de que otras hembras del mismo hormiguero
produzcan solo, 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

alimentario o una alteracion del habitat, Al menos en estos
casos ¢l desequilibrio en la produccion de hembras representa-
riz una ventaja v el mecanismo para que esos genes se
conservern. Si a esta desviacién en la proporcion de sexos se
le afiade un aumento en el entrecruzamiento, que puede ser
causada por un aparecamiento cerca del nido, frecuente
también en la naturaleza (Rosengren & Pamilo, 1983; Heinze
& Buschinger, 1987), o incluso en el interior del hormiguero
de algunas especies pardsitas (Buschinger, 1990), la condicion
genética de un incipiente pardsito estd en marcha.

El proceso de especiacion simpdtrido es en general
dificilmente aceptado. Sin embargo Shoemaker & Ross (1996)
har demostrado la existencia de especiacién simpétrida en
formicidos, y Crozier & Pamilo (1996) desarrollan un modelo
que permite explicar que, en ciertas situaciones, las sociedades
poliginicas ¥y monoginicas pueden albergar procesos de
especiacitn de tipo simpdtrido. Por todo ello pensamos que es
¢l mecanismo que con mds posibilidad ha dado origen al
parasitismo.

ESPECIFICIDAD PARASITO-HOSPEDADOR

Como en cualquier otro tipo de parasitismo, las restricciones
¥y presiones gue actitan a la hora de determinar al posible
hospedadory la especificidad entre el parasito y el hospedador
estan entocadas a la superacién de dos filtros (Combe, 1991):
el filtro de la compatibilidad y el filtro de la coincidencia.

El fiitro de la compatibilidad se refiere a la compatibili-
dad fisioldgica o immunolégice entre el hospedador y ¢l
parésito. Aplicado al caso de los parasitos sociales a compati-
bilidad se puede entender también come ¢l grado de aceptacion
o de rechazo del pardsito por parte del hospedador, Lo primero
que necesita el hospedador para aceptar o rechazar al parasito,
en el caso de los insectos sociales y en cualquier otro caso, es
tener 1z posibilidad de detectar su presencia. La identificacién
¢ el reconocimiento eatre los diferentes individuos de una
sociedad o de diferentes sociedades se basa en el "olor colo-
nial”. Este olor colonial se adquiere a partir de las feromonas
que se producen en algunas de las alrededor de 60 glindulas
diferentes que existen en los insectos sociales de las que 39 se
han localizado en los formicidos (Billen & Morgan, 1998). De
todas ellas, son fundamentalmente la glindula de Dufour y fas
glandulas postfaringeas las que llevan a cabo esta funcidn (Fig.
12). En ellas mas de un centenar de hidrocarburos diferentes,
alternandose cualitativa o cuantitativamente, producen el olor
caracteristico de cada gspecie y sociedad. Por tantfo, es ficil
suponer gque la menor distancia genética puede atenuar esas
diferencias en la composicién quimica de las feromonas que
patticipan en el reconocimiento y con ello facilitar ¢l camuflaje
quimico, Por ¢llo, nuevamente 1a proximidad filogenética entre
el hospedador y el pardsito resulta un requisito importante en
la aparicién del parasitismo social.

Por lo que se sabe de [os insectos sociales, la defensa
ante e pardsito se produce de forma puntual y no permanente-
mente como ocurre en la mayor parte de los hospedadores
(vertebrados, por ejemple) ante algin endoparasito. El
hospedador, en los insectos sociales, tiene la oportunidad de
reaccionar ante ¢l pardsito en un momento muy concreto:
cuando la reina pardsita intenta penetrar en el hormiguero que
va a parasitar. Las sociedades de hormigas no son tan cerradas
como se supone, pero la aceptacién de alglin miembro ajeno
4 la colonta lleva consigo nn rechazo inicial, a menos que el
intruso  consiga camuflarse quimicamente. Quedan ain
muchas especies de las que no se sabe nada sobre el procedi-
miento de invasidn, pere un comportamiento muy extendido
(Sudd & Franks, 1987) es que la reina adopte comportamien-
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Fig. 12.- Principales glanduias productoras de feromonas en formicidos {fomadoe de Holldobler & Wilson, 1990).

tos agonisticos, que le permiten pasar desapercibida v asi,
pPoco & poco, ir adquiriendo ¢} olor colonial. Sucesivamente,
esta reina va desplazandose por ef hormiguero y, segin el tipo
de parasitisme del que se frate, sustituira, o vivira junto, a la
reina hospedadora. Tanto ella como su descendencia serdn
adoptadas como parte de la colonia y, gue se sepa, no hay
ningan rechazo latente una vez adoptadas.

En el caso de las especies esclavistas, la defensa ante ¢l
parisito se puede producir ademas en cada uno de los asaltos
que realizan las obreras parédsitas esclavistas. Para evitar o
atenuar las defensas de las especies hospedadoras, los asaltos
suelen producirse de forma muy agresiva (Polyergus) y en
algunos casos (Rossomyrmex) incluso adoptando estrategias
sorpresivas (Tinaut & Ruanc, 1998). Durante el asalto, al
menos en Polyergus (Regnier & Wilson, 1971), parece que la
iiberacion de sustancias procedentes de las glandulas de Dufour
provoca ademas el desconcierto de las obreras hospedadoras,
le que atentia su agresividad especifica hacia las obreras de
Polyergus. Mori et al. (1994} han comprobado ademas que la
agresividad hacia Polyergus es menor en la especie habitual-
mente hospedadora que en otras, aunque sean filogenéticamen-
te proximas. En Rossomyrmex hemos podido comprobar que la
tasa de agresividad hacia el pardsito varfa dentro de la misma
especie hospedadora segin que se trate de poblaciones simpa-
tridas o alopétridas del pardsito (Zamera-Mufioz et al, 1998).

El segundo filiro que tiene que superarse para que se
pueda producir el parasitismo es el de la coincidencia, que se
entiende como coincidencia cooldgica y etologica. La
distribucion de las especies pardsitas no coincide en toda su
extensidn con la de las especies hospedadoras, pero en el caso
de los pardsitos sociales la distribucidn es ademds muy
irregnlar v dispersa. Ademds, la coincidencia espacial del
pardsito con varias especies hospedadoras no supone que se
utilice a todas elias por igual, sino gue puede existir una
seleccidn de la especie hospedadora, come se ha podido
comprobar por ejemplo en el género Chalepoxenus (Buschin-
geretal., 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 composicion definitiva del
hormiguero mixto, es decir, qué especie hospedadora va a ser
la que se encuentre dentro del.hormiguero pardsito, va a
depender de dos factores:

1. La seleccidn del hormiguero o de [a especie a parasitar
depende de la especie hospedadora que se encuentre en el
hormiguero mixto en el momento de eciosionar las
obreras o las nuevas reinas de la especie pardsita. Se
supone que es una consecuencia de la impronta que
provoca laespecie hospedadora presente en el hormiguero
parasitado (Buschinger et al., 1988).

2. Ademas, puede existir una seleccién posterior en el
interior del hormiguero mixto. La composicion definitiva
del hormiguero mixto puede estar controlada por la
competencia entre las especies esclavas ya que éstas
pueden eliminar, dentro del hormiguero pardsito, a las
pupas y larvas de la especie hospedadora menos agresiva,
como ocwrre por gjemplo en el caso del género Harpago-
xenus (Schumann & Buschinger, 1991), Elcaso contrario,
es decir, cuando hay poca especificidad por parte de la
especie parasita y al mismo tiempo poca agresividad entre
las esclavas, la composicién del hormiguero mixto puede
ser heterospecifica, como ocuire en el caso de Formica
sanguinea (Mori et al., 1992).

Todo eflo da lugar a la existencia de especies parasitas
muy especificas con respecto a la especie hospedadora, como
por ejemplo en el case de la mayor parte de las especies de
Strongylognathus, que utilizan como hospedador solo a
Tetramorium caespitum, o Plaglolepis xene, que parasita
exclusivamente a P. pvgmaea (Le Masne, 1956). Por el
contrario hay especies que pueden tener un amplio espectro de
posibles hospedadoras, como ocurre con Chalepoxenus
muellerignus que puede tener como hospedadores a alrededor
de 12 especies del género Leptothorax (Schumann & Buschin-
ger, 1995).

En el parasitismo social, una especie hospedadora
también puede albergar varias especies o incluso varios géneros
pardsitos, aungue en ningdn caso de forma simultdnea. Los
casos mas Hamativos pueden ser los de Tetramorium caespi-
wm, que puede albergar a varios géneros, especies y tipos
diferentes de parasitismo, por ejemplo Telewfomyrmex y
Anergates (pardsitos inquilinistas sin obreras) y a Strongylog-
nathus (esclavista) (FHolldobler & Wilson, 1990). Otro ¢jemplo
es el de Leptothorax unifasciatus, la cual puede albergar a dos
géneros y especies diferentes: Chalepoxenus muellevianus y
Epimyrma ravouxi (Buschinger et al., 1988) (véase en Wilson,
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Fig. 13.- Distribucién de A: Rossomyrmex (proformicarum y minuchae) y B: Teleutomyrmex (schnelder! y kutteri). Con un circulo se sefiala

Ia localizacion de R. minuchae y T. kutteri respectivamente.

1971, una extensa relacién de pardsiios y hospedadores). La
aceptacion de varios parédsitos por un sélo hospedador puede
estar motivada por muy diferentes razones: duplicidad en el
hospedador por parte del parisito; extincién de algunas
especies hospedadoras y, por tanto, un cambio en el hospeda-
dor por parte del parésito; un proceso doble de especiacion en
el pardsito v 1o en ¢l hospedador, etc. (Poulin, 1998).

ECOL1.0GIA DEL PARASITISMO SOCIAL

A nivel mundial, la distribucion de los formicidos pardsitos es
muy discontinua e irregular. Obviamente, puede existir un
sesgo producido por el escaso conocimiento que se tiene atn
de la entomofauna de las regiones tropicales, pero de todas
formas, de las alrededor de 220 especies parasitas que se
conocen, la mayor parte, en niimeros absolutos y relativos, se
encuentra en e hemisferio norte (Holldobler & Wilson, 1990).
Como en cualquier otro tipo de parasitismo, la tasa de
parasitacion debe ser més elevada cuando la especie hospeda-
dora forma poblaciones densas y homogéneas. Estas circuns-
tancias se producen méas frecuentemente en regiones templa-
das y sobre todo en ambientes extremos, mientras que en
regiones tropicales la diversidad es mucho mayor y, por tanto,

ia localizacion del hospedador por parte del parasito es un
suceso més imprevisible de 1o habitual.

Nonacs & Tobin (1992) sugieren que hay también
razones de tipo bioldgico que explican la distribucién irregu-
iar y escasa de algunos pardsitos. Asi, las especies inquilinis-
tas sin obreras, por tener una menor poblacién y una menor
eficacia biolégica, presentan una distribucién geografica més
restringida, pero al mismo tiempo més variada en cuanto a
requeritnientos ecolégicos. Por el contrario, las especies
inquilinistas con obreras son més propias de ambientes con
una fuerte estacionalidad.

No estd claro, de todas formas, que sea sélo una
cuestion de tipo ambiental, de abundancia o tamafio de
poblaciones de las especies hospedadotas lo que explique el
tipo de distribucion irregular de los pardsitos sociales.

Si analizamos la distribucion de las especies parasitas y
la de los taxones en las que éstas se encuentran vemos que la
diferencia en la distribucién geogréfica de los parasitos no esta
relacionada con una diferencia en la distribucién de las
subfamilias en las que se presenta el parasitismo. Concreta-
mente, las subfamilias Formicinae y Myrmicinae tienen una
distribucidén mundial y cuentan con numerosas y abundantes
especies en fos trépicos; sin embargo, fa mayor parte de sus
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especies pardsitas se encuentran en el hemisferio norte. Pero si
analizamos la distribucidn taxondmica a nivel de género, los
resultados son un tanto contradictorios. Asi, en el caso de los
géneros que mayor nimero de especies pardsitas redinen, gue
son concretamente Lepfothorax, Tetramorium y Formica, su
distribucion y, por tanto, la de sus pardsitos es preferentemente
holartica (H6ildobler & Wiison, 1990}, De la misma maneraen
el género Pheidole, de distribucidn preferentemente tropical, el
mayor nimero de especies pardsitas se encuentra en las
regiones tropicales (Wilson, [984). Por tanto podiamos pensar
que es la diversidad y abundancia del hospedador lo que
justifica la distribucién del parésito. Por el contrario, 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 cases a las de Formica, s6lo se
conoce una especie parasita (C. universitatis) y precisamente
del sur de Europa (Tinaut et al, 1992). Por Gltimo, son
numercsos los géneros ampliamente distribuidos o con numero-
sas especies a nivel mundial, o tropicales, o del hemisferio
norte, como Ponera o Messor, de los gue alin no se conoce
ninguna especie parasifa. Por tanto debe existir alguna otra
razdn, probablemente de tipo filogenético o evolutivo, que
justifique la distribucion mundial de las especies parésitas,
como opinan también Nonacs & Tobin (1992).

A nivel local, las poblaciones de los parasitos estin muy
dispersas. Este es un aspecto adn muy poco estadiado, pero en
el que hay que tener en cuenta que 1z especie pardsita puede

tener sus particuiares requerimientos ambientales, alo que hay
que afiadir que la respuesta ante ¢f pardsito no tiene tampoco
por qué ser idéntica para todas las poblaciones del hospeda-
dor. Todo conduce a que la distribucidn de leos pardsitos scaen
general muy irreguolar y dispersa, como se puede ver en el caso
concreto de Teleutomyrmex, parasito de Tetramorium, condos
especies limitadas a las altas montafias europeas o la de
Rossomyrmex, pardsito de Proformica y con una distribucién
claramente disyunta y de dificil interpretacion (Fig. 13).

Como puede verse, el parasitismo social vamés alld de
lo que representa el estudio de comportamientos més o
menos peculiares y Hamativos, ya que tiene numerosas
implicaciones en campos tan diversos como Ia Fisiologia, la
Genética o la evolucion. Admite la utilizacién de técnicas
muy diversas, desde los estudios anatomicos, ecologicos o
comportamentales, puramente descriptivos, hasta la utiliza-
cion de las téenicas de secuenciacion molecular o de sintesis
de feromonas, para con todas ellas ir conociendo algo més
sobre la distribucion, origen y evolucién de esta forma tan
particular de parasitismo, de ia que todavia quedan muchas
respuestas por conocer.
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