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* RESUMEN 

Las sociedades de hormigas constituyen excelentes modelos de investigacién biolégica debido a 

su organizacién social. Uno de los principales problemas para los investigadores es establecer los 

mecanismos mediante los cuales los individuos colaboran en el complejo comportamiento del 

superorganismo que es la colonia. Seguin algunos estudios, los patrones temporales de la colonia 

emergen de la interaccién entre individuos arritmicos. Paraddjicamente, se ha demostrado que, en 

algunas especies, cada hormiga presenta oscilaciones circadianas de actividad que pueden ser 

sincronizadas con ciclos diarios de luz-oscuridad y de temperatura. Sin embargo, hasta ahora no se ha 

reportado la presencia de un ritmo de sensibilidad visual, el cual podria estar relacionado con la 

ritmicidad individual, con las vias de sincronizacién individuo-sociedad-individuo y con el sentido del 

tiempo individual implicado en la orientacién visual por compds solar en las actividades diarias de 

forrajeo en solitario. El objetivo de este trabajo fue investigar, por medio del método de registro 

electrorretinografico (ERG), la ritmicidad de sensibilidad ocular a la luz en reinas virgenes (RV) y en 

obreras mayor (OM) de la hormiga Camponotus atriceps (= abdominalis) en condiciones de oscilacién 

espontanea, y las probables diferencias del ritmo entre ambas castas. 

Los resultados muestran que tanto las OM como las RV manifestaron un evidente ritmo 

circadiano de sensibilidad visual, ademas de otras periodicidades (infra o ultradianas). El periodo medio 

para OM fue de 23.52 h; en tanto que para RV fue de 23.31 hb. La prueba de Barttlet mostré 

heterogeneidad de varianzas (B=10.447; 0.001<p<0.005). Aunque no hubo diferencias significativas en 

los periodos de ambas castas (10.1589; p>0.5), los resultados mostraron diferencias (en variabilidad 

principalmente) en los pardmetros del ritmo de sensibilidad a la luz entre las dos castas: a) RV: A = 3.7 

LV; a/p = 0.96; DEtgy (desviacién estandar de t interindividual para RV) = 0.7332, b) OM: A = 20.5 

pV; o/p = 1.39; DEtoy = 2.56. 

Segiin los resultados del presente estudio, se concluye que: 1) Las hormigas de la especie C. 

atriceps, tanto OM como RV, presentaron un claro ritmo circadiano de fotosensibilidad. La ritmicidad 

individual en hormigas podria ser una caracteristica especie-especifica. 2) La manifestacién de otras 

ritmicidades (infra o ultradianas) sugiere la existencia de un reloj biolégico formado por un sistema 

multioscilatorio. 3) Las diferencias en en variabilidad de los pardmetros del ritmo circadiano de 

fotosensibilidad entre OM y RV probablemente se deban a la mayor participacién de las OM en actos 

sociales. 4) La variacién intraindividual del periodo del ritmo circadiano, asi como las variaciones 

interindividuales sugieren la existencia de diferentes subpoblaciones funcionales y es posible que estén 

relacionadas con la dependencia de las obreras a la densidad de poblacién. 5) Se propone que, a) estas 

subpoblaciones se acoplen cuando la densidad de cada subpoblacién reclutada supere un umbral y/o b) 

se sincronicen cuando se presente alguna sefial social que imponga periodo a los individuos. Tanto la 

variacién intraindividual como la interindividual, podrian constituir la fuente de la plasticidad temporal y 

conductual de la colonia de hormigas, de manera que la respuesta a los cambios ambientales pueda ser 

rapida y con una alta eficiencia. 

13



  

  

1-INTRODUCCION 

1.1: RITMOS BIOLOGICOS 

La naturaleza es movimiento, cambio, proceso; es decir, la naturaleza es un continuo cambio de 
estados; entendiendo por estado las propiedades energéticas y materiales que presenta en un momento 
dado. Para entender y medir el tiempo es necesario relacionar procesos y adoptar uno como marco de 

referencia para compararlo con otro. Es asi que medimos los cambios que suceden en el objeto de 

estudio respecto de los del marco de referencia o tiempo. 
Los seres vivos en tanto que procesos, cambian continuamente. Haldane (1967) distinguié entre 

procesos moleculares, fisioldgicos, ontogénicos, histéricos y evolutivos, para clasificar los 
acontecimientos de interés para los bidlogos. De la misma manera, esos procesos corresponden a 

diferentes escalas de tiempo y estan compuestos a su vez por numerosos procesos mas rapidos que él 

mismo. Muchos de ellos son reiterativos o repetitivos y son llamados ciclicos porque los seres vivos y 
sus componentes, en lapsos més o menos iguales, presentan estados similares. Estos procesos repetitivos 

son lamados ritmos biolégicos, y en general son estudiados en la escala de tiempo ontogénico, es decir, 

el intervalo de tiempo biolégico comprendido entre la vida y la muerte de un organismo. 
Un ritmo es una fluctuacién regular en algo; en él, hay un patron repetitivo claramente 

discernible. Los ritmos biolégicos est4n relacionados con los imevitables y repetitivos cambios 
ambientales, lo cual proporciona al organismo beneficios en su respuesta a los ciclos de estimulos 
provenientes del ambiente, ya que las respuestas de los organismos a estimulos ambientales varian 

criticamente segtin la fase del ritmo en la que se encuentren. 
Sin embargo, no cualquier patrén repetitivo en un organismo vivo es un ritmo bioldgico 

endégeno, ya que puede reflejar meramente una respuesta a una sefial que proviene del ambiente hacia la 

unidad biolégica en la cual se observa el ritmo. En este caso se trata de un ritmo exdgeno, es decir, de la 

oscilacién de un sistema dada por la influencia de perturbaciones periddicas externas, y cuyas 

oscilaciones, en la entidad biolégica, se extinguen si la sefial de entrada se vuelve constante. Por el 

contrario, una de las caracteristicas definitorias de un ritmo biolégico es que persiste, por lo menos 

durante un tiempo, aun en condiciones constantes, esto indica que los mecanismos generadores del ritmo 

son inherentes a los organismos, siendo, sin embargo, capaces de acoplarse o sincronizarse con los 

cambios externos. : 
Debido al movimiento de rotacién y de traslacién de la Tierra, los seres vivos que habitan las 

regiones mas superficiales del planeta estén expuestos a fluctuaciones periddicas en diversas 

modalidades de Ja energia ambiental. Los ritmos biolégicos est4n relacionados con estos cambios, 

ejerciendo una accién adaptativa de indole anticipatoria que optimiza la relacién temporal entre el nivel 

de la actividad fisiolégica y las condiciones energéticas ambientales (Aréchiga, 1976). 

Los ritmos se extienden sobre muchas unidades logaritmicas de frecuencia, desde un ciclo por 

milisegundo a un ciclo por varios afios. Ademias, pueden ser observados en céhulas aisladas, en redes de 

tejidos y érganos, en organismos completos o sdlo en poblaciones (Aschoff, 1981). 

Debido a lo anterior, los patrones fisiolégicos y conductuales pueden deberse bien a los cambios 

geofisicos o bien a relojes biolégicos internos de los seres vivos. Reconociendo que los ritmos 

biolégicos observados en los seres vivos son considerados internos o endégenos, es necesario tomar en 

cuenta que el oscilador (u osciladores), es decir, el reloj bioldgico interno, afecta diferentes érganos y 

sistemas del organismo, asi que es necesario, no sdlo estudiar el contexto ambiental en el que el ritmo es 

desplegado, sino que ademas, para completar el estudio, es necesario considerar el efecto del oscilador 

en diferentes sistemas. 
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1.2: RELOJES BIOLOGICOS 

En todas las escalas de tiempo biolégico que definié Haldane (1967), existen ritmos, Esos ritmos 
Son variaciones periédicas de procesos fisiolégicos de los organismos. Subyacen a esos cambios 
biolégicos ritmicos, mecanismos osciladores generadores de tal ritmicidad, por lo tanto, los ritmos son 
endégenos y existen aun independientemente de las variaciones repetitivas del ambiente. 

La idea de un oscilador endégeno generador de ritmos, surge del hecho de la persistencia de tales 
ritmos aun bajo condiciones constantes, siendo ésta, una propiedad fundamental de los ritmos 
biolégicos. Coleman (citado en Binkley, 1990) ha definido un reloj biolégico como "un sistema 
fisiol6gico innato capaz de medir el paso del tiempo en un organismo viviente”. Claro esté que, asi como 
no existe figura sin campo sino que cada cosa crea su propio espacio, es decir, remodela el campo y a su 
vez es remodelada por él, no se considera que exista algo asi como un intervalo fijo de tiempo 
independientemente del sistema al que se refiere. Por lo tanto, precisamente como no existe figura sin 
campo, tampoco existen unicamente los relojes biolégicos aislados del ambiente o del organismo del 
cual forman parte, sino que esidn intimamente relacionados, puesto que, aunque los ritmos persistan en 
condiciones ambientales uniformes, esto no implica que el ambiente no irfluya sobre ellos ni que no haya 
intervenido en su desarrollo evolutivo, ya qué las variaciones-ambientales periddicas -constituyen_sefiales 
que sincronizan los ritmos. 

Los relojes son considerados como osciladores fisiolégicos que comprenden procesos 
metabdlicos que rigen la ritmicidad. Los ritmos endégencs son considerados andlogos a osciladores de 
sistemas activos que se automantienen (Aschoff, 1981). Por lo tanto, el estudio de ia ritmicidad en ios 
seres vivos no implica necesariamente el estudio directo de los osciladores o relojes biolégicos, sino 
también sus efectos fisioldgicos ritmicos, lo cual es una aproximacién a los relojes, ya que puede proveer 
informacién acerca de la localizacién del oscilador biolégico marcapaso o reloj que rige la ritmicidad 
circddica; del acoplamiento entre dicho oscilador y los efectores, asi como del acoplamiento entre 
oscilador y el ambiente. 

Con algunas excepciones aun discutibles, todos los seres vivos expresan ritmos relacionados con 
el movimiento de rotacién de la Tierra y sus comsecuencias en el cambio de Jas radiaciones 
electromagnéticas provenientes del sol. De este modo, todas las variables fisiolégicas fluctuan a lo largo 
del ciclo de 24 horas. Los ritmos con periodos (0 longitud del ciclo t = 1/F, donde F es la frecuencia) 
endégenos que presentan un valor en un intervalo entre 20 y 28 horas son conocidos como ritmos 
circadianos (de las palabras latinas circa, que significa cerca; y de dies, que es dia), es decir, eventos 
repetitivos aproximadamente cada 24 horas, y que al ser sometidos a sefiales ambientales de tiempo, 
pueden sincronizarse y presentar entonces, un periodo de 24 horas. Los ritmos con periodos menores de 
20 horas son llamados ultradianos, y aquellos con periodos mayores a 28 horas son infradianos. 

Los ritmos circadianos continian su oscilaci6n aun en condiciones constantes, tanto de 
iluminaci6n (luz constante: LL, del inglés light; u oscuridad constante, DD, del inglés dark) como de 
temperatura. A esto se le llama oscilacién espontanea. El periodo del ritmo en oscilacién espontanea 
depende de la especie, del individuo y de su estado fisiolégico, de las condiciones ambientales, y de su 
historia, sin embargo, es muy estabie aun bajo condiciones variables (Pittendrig, 1981). Algunos ritmos 
pueden desaparecer, quiz debido a un desacoplamiento del ritmo o a la desincronizacién de varios 
osciladores (Aschoff, 1981). 

Los ritmos circadianos pueden ser sincronizados con procesos periédicos externos cuya 
frecuencia sea cercana a la del oscilador responsable de la ritmicidad circadiana. Las sefiales ambientales 
que pueden sincronizar un ritmo, es decir, aquellas que pueden ser utilizadas como referencia temporal, 
son las que muestran regularidad. Estas sefiales se conocen como Zeitgebers (aleman para 

16 

 



  

  

sincronizadores de tiempo) o sincronizadores. El principal sincronizador circadiano, debido a sus 

caracteristicas de regularidad, es el ciclo de luz-oscuridad (LD). Cuando un oscilador circadiano es 

sincronizado por un ciclo LD con periodo 7, el periodo del oscilador (t) cambia de t a t* = T 

(Pittendrig, 1981). No obstante, existen sincronizadores no féticos, como la temperatura y las 
interacciones sociales (que pueden involucrar contacto fisico, sonido, sustancias quimicas, etc.) que, 

aunque con menor potencia, actiian sobre los organismos y participan en la regulacionn de ciertos ritmos 
biolégicos. 

Se han propuesto dos mecanismos acerca de Ia influencia del sincronizador sobre el oscilador: 1) 

el sincronizador ejerce una influencia continua, y 2) el oscilador ejerce una influencia discreta o 

momentanea. Seguin los estudios, ambas propuestas han sido soportadas por evidencias experimentales 

(Pittendrig, 1981). 

Los ritmos biolégicos pueden ser caracterizados por cinco parametros: 1) el periodo (t), que es 

el tiempo en el que se completa un sélo ciclo; 2) la fase, que es un valor instantdneo de una variable 
ritmica en un tiempo fijo; 3) la frecuencia, que se refiere al nimero de veces que un ritmo se repite en un 

tiempo dado y es expresado como el reciproco del periodo; 4) la media de un ritmo, la cual se define 
como el nivel promedio, medido en las unidades apropiadas, sobre un periodo de al menos un ciclo, y 5) 

la amplitud, que se define como Ja distancia de la cresta a la media. 

1.2.1. Osciladores 

Segiin Binkley (1990), el reloj u oscilador debe cumplir con algunas caracteristicas: 

1.- El reloj biolégico es endégeno a los organismos. Esto deriva de las observaciones de 

persistencia de un ritmo (el efecto del reloj) bajo condiciones ambientales constantes. 

2.- Un reloj biolégico es casi independiente de la temperatura 0 compensa los cambios de 
temperatura. Al aumentar la temperatura, también lo hace la velocidad molecular promedio, 
incrementandose el numero de colisiones y por lo tanto el de interacciones moleculares; el resultado es 

el aumento en la velocidad de las reacciones. Ya que los mecanismos generadores de la oscilacién del 
reloj biolégico son de indole fisiolégica, es necesario mantenerlos independientes del efecto de la 
temperatura o compensar los cambios provocados por incrementos o decrementos en ella. 

3.- Seguin Binkley, se considera al reloj biol6gico como un cronémetro que es consultado 
continuamente. De esta manera, un organismo puede ubicarse temporalmente al consultario. Sin 

embargo, aunque el oscilador o reloj biolégico tenga una localizacién mas o menos definida, no es una 
parte distinta del organismo, sino que es aun el organismo y, por lo tanto, el devenir de él es el propio 
tiempo, y la oscilacién es un mecanismo fisiolégico que compara procesos internos y externos, de 
manera que los procesos internos de oscilacién emulan alguna oscilacién externa. Ademis, el propio 
reloj debe modificarse a lo largo de la ontogenia del organismo puesto que no es un mero cronémetro 

que siempre comenzaré un nuevo ciclo desde el mismo punto que el ciclo anterior. Esto significa que los 

relojes biolégicos no comienzan de cero cada ciclo, sino que su relativo inicio 0 recomienzo estd en el 
principio de su ontogenia, y que durante el desarrollo el reloj cambia o se le "acaba la cuerda". Por 
ejemplo, Du Nouy (citado en Halpern,1992) estudié el tiempo que tarda la cicatrizacién en humanos de 

diferentes edades, encontrando que la velocidad de cicatrizacién disminuye conforme aumenta la edad. 

Seguin sus resultados, Du Nouy considera que el tiempo transcurre diferente para cada individuo. Esto 

concuerda con lo mencionado anteriormente de que el tiempo es inherente a los sistemas y sus campos y 

no es una entidad absoluta y aislada de ellos. 
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4.- Todo reloj biolégico es susceptible de sincronizarse con los eventos ambientales. Seguin la consideracién hecha en el punto 3, esta es la principal funcién o papel del reloj, ya que, el reloj, asi como 
el ritmo generado por él, es necesario para la conservacién de la homeostasis ya que, un organismo 
responde diferencialmente a los estimulos ambientales segun la fase del ritmo en la que se encuentra. 
Asi, el reloj biolégico prepara a los organismos para responder ante los eventos ambientales. E] reloj, de 
esta manera, tiene una funcidn anticipatoria. Este ritmo estara sincronizado © en fase con las 
fluctuaciones ciclicas del ambiente. Ademas, los parametros fisiologicos, asi como las respuestas al 
ambiente, cambian segin la cantidad de pulsaciones u oscilaciones Ppropias en el organismo, es decir 
segun su edad. 

Los subsistemas de los organismos que presentan ritmicidad, son vias de salida de el reloj 
biolégico, el cual, es de suponerse que tenga un sustrato fisico, si no localizado discretamente, si 
formando parte del organismo. Para investigadores como Pittendrig y Aschoff, el reloj biolégico se 
refiere a estructuras orgdnicas que funcionarian como marcapasos capaces de imponer periodo y fase a 
los procesos organicos, mientras que para otros como Halberg y Reinberg, las propiedades que definen 
al reloj biolégico son el resultado de ia interaccién de multiples procesos fisiolégicos oscilatorios, donde 

- -la.participacién de estructuras especificas se limita al ajuste de fase entre los diversos procesos: Asi, el 
concepto de reloj biolégico, engloba dos tipos de osciladores:-- - - ae one 

1.- Aquellos identificables como entidades fisicas discretas y diferenciables del resto del 
organismo. 

2.- Aquellos que se presentan como una propiedad emergente a partir de la interaccién de 
elementos interconectados en asas de retroalimentacién negativa. 

; Aqui, sera considerado lo emergente no en el sentido filoséfico de ignorancia transitoria (ver 
Alvarez Leefmans, 1998). Desde este punto de vista, el que una propiedad sea considerada como 
emergente depende del nivel de conocimiento cientifico que se tenga de la naturaleza de las partes que 
constituyen un sistema. Gordon (1991), en sus comentarios sobre el trabajo de Cole de 1990, sostiene 
un punto de vista similar al filoséfico cuando dice: "...el patrén [....] podria ser emergente si no pudiera 
ser explicado en términos de interacciones entre hormigas de la colonia”. Por el contrario, aqui se 
consideraré emergente no como una llamada de atencién acerca de la comprensibilidad o 
incomprensibilidad de las propiedades de algunos sistemas, sino, como dice Casti (citado en Alvarez 
Leefmans, 1998), la propiedad que resulta de las interacciones complicadas entre los componentes de un 
sistema. Asi, como dice Bunge (1988), todo sistema posee propiedades emergentes, es decir, 
propiedades que no poseen sus componentes. Esta aclaracion es fundamental ya que las sociedades son 
sistemas muy complejos, donde la interaccién entre componentes "simples" produce complejos 
comportamientos del sistema completo. Sin embargo, cada componente de un sistema complejo, puede 
Ser, a SU vez, un sistema complejo cuyas propiedades emergen de sus componentes. 

Seguin Friesen (1984) deben estar presentes en cualquier expresién ritmica: 1) algun conductor 
exitatorio el cual debe activar el sistema; 2) un sistema oscilador debe incluir un proceso restaurativo 
que regrese el sistema oscilante hacia un estado estable; 3) debe haber algun proceso que, como la 
inercia en los sistemas fisicos, conduzca al sobrepaso del valor del estado estable. Para muchos . 
osciladores bioldgicos, el proceso que provee ese sobrepase es el retraso. 

Dos elementos esenciales de un oscilador son: 1) una asa de retroalimentacién inhibitoria, la cual 
incluye una o mas variables oscilantes, y 2) una fuente de retraso en esa asa de retroalimentacién la cual 
incluye una variable oscilante para sobrepasar un valor de estado estable. Cualquier variable oscilante 
debe tener dos sefiales de entrada, una exitatoria que aumenta su valor y una inhibitoria, la cual la 
reduce. 
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1.2.2. Ritmos, genes y sistema nervioso: el reloj es endégeno 

El sistema nervioso no s6lo est influido por la ritmicidad circadiana, sino que ademés interviene 

en su regulacién, y en muchos casos se han identificado estructuras nerviosas centrales las cuales son 

responsables de la expresion auténoma del ritmo circadiano (Reichert, 1992). Se ha demostrado que en 

el sistema nervioso central de algunos vertebrados, existe un marcapaso circadiano principal; 

especificamente, el nticleo supraquiasmatico (NSQ). Martin Ralph logré cambiar los ritmos de actividad 

circadiana de un hamster normal a base de trasplantar tejido del NSQ desde un hamster mutante con un 

ritmo inusualmente corto (citado en Coveney & Highfield, 1993). La imformacién sensorial puede 

acoplar la actividad endégena del ritmo a los ciclos diarios naturales. 

Se han identificado varias mutaciones que afectan los ritmos bioldgicos en diferentes organismos. 

Los estudios mds importantes al respecto son los realizados con mutaciones del gen period (per) en 

Drosophila. Cuando se elimina totalmente este gen, los inicos defectos observados en el organismo 

aparecen s6lo en sus ritmos, lo cual sugiere que el gen per esté solamente relacionado con los ritmos 

biolégicos. Los ritmos que afecta la mutacién del gen per son los ritmos diarios de actividad locomotora 

y eclosion de los adultos tras la metamorfosis, asi como a los ritmos ultradianos. Los mutantes son 

completamente arritmicos. Un alelo denominado de "dia largo" produce una ampliacién del periodo del 

ciclo, alargandose hasta las 28 horas; dos alelos de “dia corto" reducen el periodo hasta 19 horas en un 

caso y hasta 16 en otro. 

El producto del gen per es una proteina nuclear que no se parece a factor de transcripcion 

alguno. La sintesis y acumulacién, tanto del ARNm como de la proteina sigue un ritmo circadiano. 

Cuando la proteina esta presente en el nicleo, la transcripcién se desactiva; si estd ausente la 

transcripcién se activa. Asi, la proteina sirve de elemento de retroalimentacién para su propia expresiOn. 

Aunque el gen per se expresa ampliamente en el sistema nervioso y en otros tejidos de la mosca, su 

papel en el establecimiento de los ritmos circadianos parece estar restringido a un grupo de neuronas 

situadas muy cerca de los Idbulos opticos. La oscilacién de la transcripcién, controlada por per, puede a 

su vez controlar la secrecién de otra molécula que actte como sefial eferente del reloj biologico (Kandel 

et al., 1997). 

L3- HORMIGAS: LOS NIVELES DE ORGANIZACION 

Es posible dedicarse a la investigacién biolégica comenzando con marcas de salida y metas 

distintas. Algunos investigadores conciben problemas que pueden ser resueltos explorando la naturaleza, 

y escogiendo de ella un sistema modelo con ciertas ventajas y que Mejor servira como muestra de tal o 

cual fenémeno. Otros investigadores ven a cada especie como poseedora de problemas y respuestas 

propias de ella desarrollados a lo largo de la evolucién, y escogen, para estudiar, una especie que les 

gusta, que les interesa intelectual y emocionalmente. Ninguno de los dos métodos es mejor que otro, 

corresponden a intereses distintos, y ninguno aporta mas o mejor conocimiento que otro, esto depende 

del investigador. 
Los mirmecolégos (del griego myrmex, hormiga, logos, entendimiento a través del estudio), 

generalmente, no son s6lo entomdlogos que han seleccionado por casualidad al grupo de las hormigas 

para especializarse en ellas. Los mirmecdlogos no estudian a un insecto mas de entre las 751,000 

especies que existen, sino que su interes estriba en entender el misterio de la compleja organizacién del 

hormiguero, interés que muy probablemente ha surgido de la observacién a muy temprana edad de algun 

populoso nido debajo de una roca o de un tronco podrido. 
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La causa de la fascinacién del hombre por las hormigas radica en su peculiar estilo de vida que 
nos hace reflexionar acerca de los paralelos que en la naturaleza existen, pues muchos de los aspectos de 
la vida de las hormigas nos recuerdan a nosotros mismos. Estos mintsculos y pululantes insectos nos 
apasionan y desde hace mucho tiempo han sido objeto de comparaciones entre sus sociedades y la 
nuestra. Hay muchos animales que motivan a muchas personas a estudiarlos por interés, por gusto, por 
pasion; de entre esos animales estan las hormigas. Los mirmecélogos no estudian a las hormigas como 
otros insectos mds, su pasién difiere de la de los entomdlogos; los miremcélogos desean, ansian 
entender la misteriosa organizacién de las hormigas, su obsesién nace de haber presenciado la compleja 
actividad de un nido, su estructura, la seguridad de sus miembros al ejecutar tareas de grupo durante el 
forrajeo, la defensa o la construccién. Quiz sea la persistencia de algun rasgo infantil que nos hace 
desear ser parte de ese pequefio y maravilloso mundo hormiguesco. 

Sin embargo, ademas del interés afectivo personal, existen muchas razones por las cuales estudiar 
la vida social de las hormigas en cualquiera de sus niveles, desde fenomenos internos en cada individuo, 
hasta los complejos comportamientos como las incursiones esclavistas de la Polyergus rufescens, la cual 

~-captura pupas de otra especie para que cuando nazcan los adultos actien como obreras “esclavas", 

Con aproximadamente mis de~100 millones de afios de- existencia, las. hormigas _se han 
diversificado dentro de un esquema social que, aunque presenta variaciones entre las subfamilias, , 
esencialmente su forma de vida se ha conservado. En el hormiguero podemos estudiar el individuo como 
parte de un todo mayor, y al sistema completo del que forma parte, es decir, los niveles de organizacién. 

Si consideramos de entrada el nimero de hormigas que existe en cualquier momento dado y que 
es de diez mil billones (Hélldobler & Wilson, 1995), reconoceremos, inmediatamente, en las hormigas, 
un grupo importante debido a su abundancia e impacto sobre la biosfera. Ellas participan en el aspecto y 
funcionamiento de la biésfera. Su estudio nos permite asomarnos a los secretos de la vida social como 
un fenédmeno natural, ademds puede arrojar luces en la comprensién del funcionamiento de sistemas 
biolégicos complejos. 

La importancia de las hormigas para la biosfera radica en que: son muy numerosas; ejercen una 
fuerte accién sobre la vida y evolucién de muchas especies; son de las principales especies controladoras 
de las poblaciones de insectos en todo el mundo (por ejemplo, una colonia de Eciton burchelli es capaz 
de recolectar cotidianamente 100,000 presas animales); realizan ia importante labor de reciclamiento de 
materia organica al llevar a sus presas dentro de sus nidos; participan como dispersores de semillas de 
muchas plantas; que teniendo aun un mayor efecto como removedores de suelo que las lombrices de 
tierra. Sin embargo, las hormigas, a pesar de ser, quizd, de los animales mAs obvios, a veces pasa 
inadvertido, incluso en los cursos y textos de ecologia (y otras areas), donde a penas se mencionan por 
alguna u otra de sus curiosidades conductuales como por ejemplo su asociacién simbiética con acacias 
de algunas especies o el mutualismo entre hormigas del género Atta y el hongo que cultivan y del cual se 
alimentan (por ejemplo ver Krebs, 1985; y Begon et al. 1988). 

Eso no es todo. Debido a su edad sobre la Tierra, las hormigas representan un problema (por 
Supuesto para nosotros) evolutivo acerca de su capacidad de desarrollo social y para sobrevivir a - 
desastres geolégicos. Su compleja organizacién social, en la que la colonia es un superorganismo, 
posibilita un estudio comparativo con los organismos pluricelulares de las capacidades y mecanismos de 

regulacién, division de labores, especializacién morfo funcional de los individuos; en resumen, el estudio 
del desarrollo social o sociogénesis, fenémeno andlogo a la morfogénesis en los organismos. 

El estudio de las hormigas, que es fundamentalmente el estudio de los niveles de organizacién y, 
por supuesto, de los niveles de seleccién, nos aproxima a la forma en que se autoorganizan los sistemas 
complejos de los que emergen propiedades de la colonia como un todo y de las cuales carecen sus 

20



  

  

componentes aislados, aunque las caracteristicas individuales de estos participan en la causacién del 

comportamiento global. Esto ultimo, podria ser parte de los resultados mAs inesperados del estudio 

mirmecolégico, ya que la interaccion de incluso miles de sistemas nerviosos plasticos en una colonia de 

hormigas, puede ensefiarnos, n0 sélo el funcionamiento de un sistema complejo o de un organismo 

social, sino que ademas puede arrojar luces sobre el funcionamiento de sistemas complejos como el 

cerebro humano. 

En Holldobler & Wilson (1990) se presenta una lista sobre los principales topicos que puede 

responder el estudio de las hormigas: 

- Seleccién por parentesco y seleccién en el nivel colonial. 

- Competencia en cada uno de los tres niveles: entre individuos de la misma colonia, entre 

colonias de la misma especie, y entre especies. 

- Los efectos de la competencia sobre la estructura de la comunidad. 

- La formacién de la organizacién y el desarrollo de sociedades por seleccién natural. 

- La formacion de castas por seleccién natural para crear una "demografia adaptativa", en la cual 

las distribuciones de edad y tamaiio de los miembros de la colonia contribuyen a la aptitud genética de la 

colonia como un todo. 

- La naturaleza de procesos fisiolégicos y conductuales reguladores en la organizacion social. 

- Jerarquia y procesos de control 

Ademas, cada una de las hormigas que componen la sociedad, posee un complejo repertorio 

conductual plastico, sorprendentes capacidades de memoria y aprendizaje, ademas de un complejo y fino 

sentido del tiempo usado durante las expediciones de forrajeo para orientarse y asi regresar al nido. En 

las hormigas, estas capacidades pueden estudiarse en varios niveles, desde el individuo, interacciones de 

varios individuos hasta la colonia completa. La caracteristica mAs importante que hace de las hormigas 

animales especiales para la investigacién, es primeramente su organizacién social y divisién de labores; 

después, sus adaptaciones conductuales relacionadas con desarrolladas funciones de aprendizaje y 

memoria (plasticidad neural), y por supuesto su sofisticado y complejo sistema de comunicacién 

(Gronenberg, 1996). 

La plasticidad neural y conductual ya ha sido probada en estudios tanto conductuales 

(Gronenberg & Peeters, 1993) como histolégicos, en los que se demuestra que el sistema nervioso sufre 

modificaciones morfolégicas relacionadas con la edad y con la experiencia (Gronenberg et al., 1996). 

Las capacidades de sentido del tiempo y variacién periddica de actividad, reproduccién, densidad 

de poblacién, etc., son también muy importantes. Por ejemplo, el polietismo temporal parece estar 

influido por factores ambientales, pero es posible que exista un reloj interno que modifique la 

responsividad de las hormigas a diferentes estimulos sociales, lo cual puede resultar en la variacién de 

labores a lo largo de la vida de los individuos. La regulacién de los patrones de actividad parece estar 

relacionada y sincronizada con la interaccién de varios individuos considerados arritmicos 0 con un 

patron de actividad cadtico (Cole, 1991a; 1991b; 1992; Miramontes, 1995). Las sociedades de hormigas 

proporcionan informacion acerca del surgimiento del patrén colonial de actividad a partir de individuos 

considerados arritmicos, sin embargo, como North demostré en 1993, los individuos aislados presentan 

ritmos circadianos de actividad que pueden ser sincronizados con los cambios de temperatura o por 

fotoperiodo diarios. Por otro lado, es posible que, al menos en algunos individuos de ciertas especies 

como en Cataglyphis bicolor (Wehner, 1976; 1989), exista un reloj interno (que manifieste un ritmo) en 

cada individuo, que garantice la sobrevivencia y el éxito al forrajear lejos del nido en terrenos carentes 

de sefales, donde la tnica forma de orientarse ¢s por medio de compas solar, mecanismo en el cual, por 

medio de un sentido circadiano de tiempo (probablemente asociado a un reloj biolégico interno), se 

compensa el "movimiento del sol” durante el dia. Sin embargo, esta compensacién de los movimientos 
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del sol en algunas hormigas como en Cataglyphis; y en Formica, (Jander, 1957, citado en Hélldobler & 
Wilson, 1990) no constituye una evidencia de un ritmo circadiano. Asi, parece que podemos retomar la 
cuestion acerca de la localizacién del oscilador, que se mencioné anteriormente: son ritmicos cada uno 
de los componentes de la sociedad? {Ja ritmicidad de la colonia es la suma de las oscilaciones de todos 
los individuos? {de la interaccién entre propiedades oscilatorias individuales particulares y diferentes 
entre si (incluso propiedades oscilatorias inexistentes) emerge un patron ritmico? En las sociedades de 
hormigas, esto podria ser una caracteristica especie-especifica, con uno, otro o ambos tipos de 
propiedades. 

Ademis, si los ritmos de actividad motora estan determinados por la interaccion entre individuos, 
y Si este patron determina los picos de actividad, es necesario saber si otros ritmos circadianos son 
generados por la accién de grupo o si son ritmos inherentes a cada organismo pero regulables por la 
accién de grupo (zeitgeber sociales). Por ejemplo, las especies con mayor sensibilidad a la luz y con 
grandes ojos, en general son nocturnas. Cada hormiga presenta tales caracteristicas, y aunque la 
manifestacion de la actividad este disparada por la interaccién entre individuos, deben existir ritmos 
circadianos en cada individuo relacionados con sus habitos conductuales en la naturaleza. Es decir, debe 
‘haber una: predisposicién ritmica individual que se exprese bajo los efectos de interaccién social. Es 
posible que sea ventajoso que el patron de actividad se exprése por interaccin,-ya-que la-sociedad-debe.______ 
funcionar como un todo en base a tales interacciones, y si esos hAbitos temporales de conducta son 
disparados por contacto, la colonia siempre se comportard de manera sincronizada y coordinada. Si bien 
es cierto que la densidad de individuos interaccionantes sincroniza y coordina la accién de la colonia, 
esto no significa que cada individuo sea completamente arritmico y se comporte como un automaia 
computacional, ya que se ha comprobado que su comportamiento asi como su probabilidad de 
activacién cambian con el tiempo y con la experiencia (Cole, 1992). Ademas, si existen ritmos 
circadianos en cada individuo, deben ser susceptibles de acoplarse a los patrones emergentes de 
actividad de la colonia completa. 

El estudio de ritmos biolégicos en insectos sociales proporciona un nivel de complejidad 
conveniente para el estudio de la dinamica de la interaccién entre los individuos; ademas, permite 
estudiar el fendmeno a partir de la hipotesis de que los patrones temporales en el nivel colonial no 
necesariamente son los mismos que los patrones individuales (Cole, 1991b). Todas estas complejas 
propiedades dependen de cada hormiga, y tienen como sustrato fisico el cerebro hormiga, el cual cuenta 
con aproximadamente medio millén de neuronas (Héildobler & Wilson, 1995). Es en este diminuto 
organo donde el comportamiento individual complejo es generado y controlado. 

Hombres y hormigas hemos caminado juntos sobre la superficie de la Tierra durante poco 
tiempo, apenas unos 200,000 afios. Ambos somos los animales mds sociales de la naturaleza. No hay 
coincidencias ni casualidades; los animales dominantes (en el sentido de su impacto sobre la biosfera, 
ecolégica y evolutivamente) de la Tierra, hormigas y hombres, son seres sociales, por lo tanto, no sélo 
del estudio de la sociedad humana podremos entendernos, sino también hurgando en la naturaleza del 
desarrollo de la sociedad como un fendmeno natural ampliamente distribuido entre los seres vivos. 
Estableciendo los principios sociales generales de todas las sociedades, podremos ubicar a la nuestra en 
un esquema ecolégico y evolutivo, donde las leyes del funcionamiento social que descubramos las 
usaremos para contrarrestarlas cuando no nos convengan. Aun asi, las similitudes que pensadores del 
pasado reconocieron entre ambas sociedades, son superficiales. Ellas son como robots programados 
para sacrificarse por la colonia, son partes de un organismo mayor. Nosotros no somos partes 
remplazables de un sistema mayor; nosotros somos, cada uno, un individuo con aspiraciones y suefios 
propios en medio de la importancia entre el individuo y la sociedad. Sin embargo, aun asi, podemos 
aprender mucho de las hormigas y de su sabiduria social de mis de cien millones de afios. 
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1.4-BIOLOGIA GENERAL DE FORMICIDAE. 

1.4.1. Principales caracteristicas de la forma de vida de las hormigas 

a) Ubicacién taxonémica y caracteristicas de la especie blanco (Camponotus atriceps) 

Las hormigas, animales clasificados dentro de la clase Insecta (hexapodos), los cuales son los 

animales més abundantes, son el taxén mds abundante del mundo (Wilson, 1963) y con mayor 

diversidad (a nivel de familia). La sistematica de! grupo es la siguiente (Gauld y Bolton, 1988): 
Clase: Insecta o Hexapoda.- Artrépodos con tres regiones corporales distinguibles: cabeza, torax 

y abdomen; el térax constituido por tres segmentos apreciables protorax, mesotoérax y metatérax; cada 
uno de ellos con un par de patas. 

Subclase: Pterygota.- Insectos que en los dos ultimos segmentos del térax -mesotorax y 
metatdérax- pueden presentar alas. 

Orden: Hymenoptera.- Insectos que presentan dos pares de alas membranosas, las mesotoracicas 
mas grandes que las metatordcicas; antenas formadas por diez o mas artejos, presencia en las hembras de 

un ovipositor que en algunos puede estar modificado como aguijén y este a su vez , en algunos grupos, 

perdido y transformado en un orificio de veneno; es distintiva la marcada constriccién o cintura que 

presentan en la unidn del térax con el abdomen. 
Suborden: Apocrita (himenépteros con cintura tipo avispa) 
Infraorden: Aculeata (himendépteros con cintura tipo avispa y con aguijon) 
Sperfamilia: Formicoidea (hormigas) 
Familia: Formicidae: Hormigas. Las hormigas estén clasificadas taxonémicamente en 12 

subfamilias incluidas dentro de la familia Formicidae; 11 vivientes y un grupo de extintos: 

Subfamilia Sphecomyrminae. 
Subfamilia Nothomyrmeciinae 

Subfamilia Myrmeciinae 
Subfamilia Ponerinae 
Subfamilia Dorylinae 
Subfamilia Ecitoninae 
Subfamilia Leptanillinae 

Subfamilia Pseudomyrmecinae 
Subfamilia Myrmicinae 

Subfamilia Aneuretinae 
Subfamilia Dolichoderinae 
Subfamilia Formicinae 

A la subfamilia Formicinae pertenecen las hormigas Camponotus atriceps utilizadas en el 

presente estudio. Las hormigas de esta subfamilia han perdido el aguijén, el cual esta reemplazado por 

un aparato que eyecta una mezcla de sustancias, incluyendo dcido f6rmico y otros dcidos en altas 

concentraciones, incluso a distancias de centimetros cuando repelen a los enemigos. La abertura de esta 
estructura es circular y estd en la punta del gaster y es llamada acidéporo. Esta familia esta bien 

adaptada a la alimentaci6n de néctar. Lasius, Acanthomyops y Formica son los géneros mas importantes 

tanto en el Viejo Mundo como en el Nuevo Mundo. Los primeros dos géneros, viven cuidando rebaiios 
de homédpteros de los cuales “ordefian” sus excreciones azucaradas. A esta subfamilia pertenecen las 

hormigas “esclavistas” que capturan pupas de otras hormigas que, cuando nacen las obreras adultas, 
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actiian como miembros de la especie esclavista. Polyergus es uno de los géneros mas especializados en la forma de vida esclavista (dulosis). Muchas especies del género Formica, como F. rufa, F. Susca, etc., viven en colonias muy numerosas y en asociaciones de colonias lamadas federaciones, las cuales pueden llegar a tener muchos millones de hormigas y miles de reinas reproductoras. Estas hormigas tienen un papel muy importante como "amigas" del hombre y de los bosques al ejercer un fuerte control de 
insectos defoliadores. 

Otras especies muy especializadas son las hormigas odre, las cuales almacenan miel en el buche 
de compafieras de nido jévenes, las cuales se llenan tanto del liquido que no hacen otra cosa que servir 
de almacenes vivientes de la fuente energética alimenticia. Por timo, a esta subfamilia pertenece el 
enorme y cosmopolita género Camponotus con més de 1,000 especies. Las hormigas carpinteras 
pertenecen a este género, y son capaces de horadar los arboles vivos para hacer sus nidos en ellos. Una 
especializacién a esta forma de vida es el subgénero Colobopsis, en el cual las obreras porteras 
presentan una modificacién de la cabeza de tal forma que con ella tapan la entrada o salida de los nidos 
en la madera. Hormigas del género Camponotus son usadas como alimento por chimpancés y nativos de 
Africa- debido a su sabor acido, mostrando los chimpancés un desarrollado y diversificado gusto. 
También a esta subfamilia pertenecen las hormigas tejedoras del género Oecophylla, las cuales hacen sus 
nidos uniendo, con la seda de las larvas, las hojas dé lo3 Arboles donde-viven.- --------__.___ ee 

- Género Camponotus. Es uno de los géneros més grandes de hormigas, con amplia distribucién 
y gran tolerancia ecoldgica. Se les conoce como hormigas carpinteras porque anidan preferencialmente 
en madera, aunque muchas especies también lo hacen en el suclo, bajo piedras o en ramas huecas de 
arboles. Otras especies tejen sus nidos con la seda que producen sus larvas. Son polimoérficas; ias 
obreras mayores almacenan sustancias dulces en sus cuerpos. Tienen asociaciones con afidos, cuyas 
secreciones azucaradas consumen. Su actividad es principalmente nocturna y a temperaturas bajas 
(Castafio, 1997). 

- Camponotus atriceps (=~ abdominalis) Fr. Smith, 1908. Especie neotropical cuya area de 
distribucién se extiende desde México hasta el norte de Argentina. Se compone aproximadamente de 25 
subespecies y variedades. 

Caracteristicas de Camponotus para obreras (Jaffe, 1993): Son hormigas con 12 segmentos 
antenales. Tienen ojos que no ocupan més de la mitad de cada lado cefilico. El perfil superior del 
mesosoma €s continuo y parejamente convexo; el propodeo no est4 hundido mds abajo del promesonoto 
y carece de una sutura entre el mesonoto y el propodeo o ésta tiene poco desarrollo. Las obreras son 
polimérficas con sutura metanotal usualmente presente; ojos no prominentes y esferoidales. La cabeza 
de las obreras mayores casi nunca estd truncada; las mandibulas presentan todo el borde mastiador 
denticulado. 

Caracteristicas de Camponotus atriceps (=abdominalis): Obrera mayor con un tamaifo no 
superior a los 18 mm de largo. Pronoto sin dientes laterales. Sutura mesoepinotal poco marcada o 
indistinta (perfil del térax continuo). Epinoto sin espinas ni tubérculos. Cabeza del soldado 
ordinariamente con los costados divergentes hacia atrds, 0, por lo menos, convexos. Cuerpo sin pelos 
erectos 0 con pelos largos; de color mds o menos claro (rojo, blanco, amarillo). Epinoto no aplanado. . 
Cuerpo mds o menos delgado. Escapos antenaies con pelos erectos. Obrera mayor (soldado) con la cara 
basal del epinoto no més larga que la declive. Escapos espesos y relativamente cortos, alcanzan o 
Sobrepasan un poco el margen occipital de la cabeza. Cabeza lustrosa, su margen occipital 
completamente liso (Kusnezov, 1951). 
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4) Organizacién social de las hormigas 

Una "tipica" colonia de hormigas esté constituida por una madre ponedora, llamada reina, y de 
su progenie de hembras estériles, llamadas obreras. A este sistema, se le ha llamado sistema de castas, 

donde la reina constituye su propia casta (reproductora) cuyo papel es la oviposicién. La otra casta, de 

obreras, se dedica a proveer a la colonia de alimento; cuidado y alimentacién a las larvas; construccién, 
reparacion y ampliacién del nido y defensa de la colonia contra el ataque de depredadores o de otras 
hormigas. 

La hembra pone dos tipos de huevos: 1) fecundados, de los que se desarrollaran hembras y 
dependiendo de las condiciones ambientales y de la calidad y cantidad de alimentacién seran obreras sin 

alas 0 reinas virgenes o hembras potencialmente reproductoras, las cuales presentaran alas; 2) en algunas 
épocas (que coinciden con el desarrollo de reinas) pone huevos no fecundados los cuales se 

desarrollaran en machos alados. Sélo los reproductores, machos y hembras, presentan alas y estos 

unicamente aparecen en la época durante la cual emprenden el vuelo donde se aparearan: el vuelo 

nupcial. La hembra recibe el esperma del macho y lo almacena en un receptdculo seminal donde ser4 
mantenido durante toda la vida de la reina. La hembra controla el paso de espermatozoides hacia los 

huevos, tenietdo la opcién de poner un huevo fecundado o no. Posteriormente al vuelo nupcial y a la 
fecundacién, la hembra se arranca las alas, se entierra o busca un refugio, donde ponde huevos y 

comienza a engendrar una nueva colonia. Los machos mueren después del vuelo nupcial, los que 

tuvieron suerte se aparearon, los que no, sdlo nacieron para terminar como bocado para arafias u otros 
insectos. 

Las hormigas viven en un sistema que los estudiosos han denominado como eusocial, donde la 
sobrevivencia de la colonia depende de la eficiencia del éxito comunicativo, y de relacién entre las partes 
(individuos) que la conforman. Es decir, que tal sobrevivencia depende del conocimiento que los 

individuos tienen de los respectivos estados fisiol6gicos de sus compafieros, influidos por los estimulos 
procedentes del ambiente, donde el medio de comunicacién elemental es el quimiotactil. 

La definicién de eusocialidad implica tres caracteristicas fundamentales que tienen las sociedades 
de insectos catalogadas como tales: 

1) sobrelapamiento de generaciones de adultos; 
2) cooperacion en el cuidado de la cria; 

3) division del trabajo reproductor, existiendo una o varias formas reproductoras que se dedican 
a la oviposicién, con presencia de individuos, generalmente, estériles (algunas obreras pueden poner 
huevecillos que se desarrollaran en machos) que trabajan en tareas que benefician a los reproductores, 

tales como la alimentacién, el cuidado de la cria, la defensa, etc. Estos criterios de eusociabilidad son 

cumplidos totalmente por pocos imsectos, de los cuales todos pertenecen al orden Hymenoptera 
(excepto las termitas que pertenecen al orden Isoptera), y estén representados por algunas avispas 

sociales; pocos representantes de abejas, y por todas las hormigas (Sudd & Franks, 1987). 
La casta reproductora, llamada reina, generalmente nunca sale del nido. Ella sélo se dedica a 

poner huevos. Vive enclaustrada en la parte menos accesible y mds segura del nido. Sus hijas, las 

obreras, salen del nido en expediciones de busqueda de alimento, el cual llevan al nido donde lo reparten 
entre las crias, la reina y el resto de las obreras. Las larvas son alimentadas por algunas semanas hasta 
que inician la metamorfosis pudiendo encerrarse en un capullo que las larvas construyen con secreciones 

de sus glandulas de seda (futuras glindulas tordcicas). Cuando ha terminado la pupacidn, es retirado el 
capullo y el adulto emerge. Mientras el adulto madura su quitina y termina completamente su 
crecimiento, es atendido y limpiado frecuentemente por sus hermanas. Durante sus primeros dias de vida 
no se le permitira salir, asi que sus tareas las desarrollar4 exclusivamente dentro del hormiguero. 
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En ciertas épocas del afio, las colonias de hormigas producen individuos hembras fértiles, asi 
como machos, ambos alados. Generalmente en la época de lluvias, los machos y hembras alados salen 
volando y se aparean con los de otras colonias. Después del apareamiento, las hembras caen al suelo y se 
arrancan las alas y buscan un refugio, bajo las rocas o troncos, o escarbando en la tierra. Cuando estan 
seguras, comienzan lo que sera la actividad del resto de sus vidas: la oviposicion. Los misculos alares 
son degradados y son la unica fuente de energia y proteinas que utilizara para lograr a su primera 
generacién de hijas, la cual debido a la escasa alimentacion es pequefia, timida y débil, y son Hamadas 
naniticas. Posteriormente, las nuevas hormigas que nazcan seran lo suficientemente fuertes como para 
salir al exterior y llevar alimento, el cual, si es liquido, transportarén en su buche y lo regurgitaran 
directamente en la boca de sus hermanas y de su madre, asi como en las larvas, en una accion 
denominada trofalaxia y que es el principal comportamiento reforzador de los lazos familiares. 

Se han reconocido los aspectos principales que hacen de las hormigas un grupo dominante 
(Wheeler, 1960): 
1.- Su alto grado de variabilidad reflejado en la gran cantidad de especies (unas 9,500; en Hélldobler & 
Wilson, 1995) y.variedades. ; 
2.2 Su amplia distribucién geografica. : : . - 
3.- Su notable longevidad, lo cual estabiliza la coloniia-y las-relaciones: interindividuales se-consolidan 
con el tiempo haciendo que el conjunto se comporte como un todo en el que sus partes estan un poco 

dispersas. Se sabe que las obreras han llegado a vivir de 4 a 7 afios; y las reinas, de 13 a 15 ailos, con 
datos de una colonia de laboratorio donde la reina vivid més de 23 afios (Hélldobler & Wilson, 1995). 
4.- Han abandonado ciertas formas especializadas de vida, lo cual se traduce en una ilexibilidad 
biolégica y social que permite que sus rangos adaptativos sean amplios al igual que sus nichos. 
5.- Tienen una amplia diversidad de relaciones con plantas y con otros animales, 
6.- La construccién del nido de las hormigas no esta restringido a ciertas formas y materiales. Dentro de 
cada especie existe una gran variedad de formas y posibilidades. Es seguro que cada grupo tenga 
algunas condiciones generales y algiin modelo general basico de nido, es decir, que dentro de los grupos 
pueda existir algun patron muy general de construccién del nido, pero la plasticidad en este sentido es 
muy grande, e incluso, como se ha demostrado en animales de laboratorio sélo requieren un minimo de 
particulas de sustrato para llevar una vida mas 0 menos normal. Esto ahorra la suficiente energia como 
para dedicarla a otros aspectos mAs favorecedores. 
7.- En realidad, las hormigas tienen pocos depredadores que sean una amenaza seria. Las hormigas 
atrapadas por arafias y otros depredadores afectan minimamente la sobrevivencia de la colonia. Unos 
pocos mamiferos, aves, reptiles e insectos pardsitos pueden contarse como enemigos de cuidado. Los 
enemigos mds serios de una colonia de hormigas son otras hormigas. Sucede lo mismo para los 
hombres, el enemigo mas peligroso para un hombre, es otro hombre. 
8.- La sociedad hormiga es una familia, puesto que las obreras son hijas de la reina. Esto explica por que 
se ha favorecido la division de la reproduccién y del trabajo. Las individuos comparten genes, y su 
esfuerzo es recompensado con el aumento de la posibilidad de que algunos de sus genes compartidos se 
perpetien. 
9.- De esta manera, fa colonia de hormigas se comporta como un individuo difuso (el superorganismo), 
y sus partes refuerzan y promueven la sobrevivencia y la perpetuidad de sus genes via sus hermanas 
fértiles producidas por la madre 0 reina. 

El éxito social radica en las caracteristicas que presentan las colonias de hormigas. En principio, 
hay una divisién del trabajo; asi, mientras uno o varios individuos se encargan de la produccién de més 
individuos, los otros se encargan de cuidar a las crias, de conseguir alimento, de proteger contra 
enemigos y de construir el hogar. Asi, las obreras, al salir a conseguir alimento, pueden perderse, ser 
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victimas de depredadores 0 de alguna infortunada pisada, sin embargo esto no disminuye la fortaleza de 
la colonia porque la fuerza reproductora est4 bien a salvo dentro del nido y las obreras perdidas serén 
repuestas en poco tiempo. Mientras sobreviva la reina con algunas obreras, la colonia tiene muchas 

probabilidades de sobrevivir y de volver a fortalecerse. Ademds, las generaciones se traslapan, 

significando esto que dos o mas generaciones cohabitan en el mismo nido, esto permite el crecimiento 
poblacional que provee de fuerza a la colonia. 

¢) Seleccion por parentesco 

Las obreras no escapan y fundan sus propias colonias, ellas han entregado sus vidas a su colonia 
matema y, en general, ni siquiera son capaces de reproducirse. Entonces, por qué les conviene entregar 
sus vidas al cuidado de sus hermanas y de su madre en vez de criar a sus propios descendientes? El 
secreto esta en el parentesco y en el mecanismo haplodiploide de determinacion del sexo. 

Como se mencioné anteriormente, las reinas ponen dos tipos de huevos, unos fecundados que 

produciran hembras, ya sea reinas u obreras (esto depende de la cantidad y calidad de la alimentacién 

que reciba la larva); y otros no fecundados, que produciran machos. Debido a esto, a las obreras les 
conviene mas favorecer que sus hermanas aladas se reproduzcan y dejen descendencia que hacerlo ellas 

mismas. Esto es debido a la relacién de parentesco que hay entre los diferentes individuos de Ja colonia. 

Las hembras (reinas y obreras) se desarrollan de huevos diploides con un juego de cromosomas de la 
madre y uno del padre. Los machos se desarrollan de huevos no fecundados o haploides, con sdlo un 

juego de genes provenientes de la madre. Todos los espermatozoides que produce el macho haploide 
tienen idéntica carga genética. Por lo tanto, todas las hembras hijas de la misma madre y del mismo 

padre, tendran copias idénticas de genes en la mitad de su genotipo diploide los cuales recibieron de su 
padre. Esto significa que una alta proporcién de genes de las hormigas hermanas seran idénticos por 

ascendencia comin. En promedio, todas las hermanas tendran en comin la mitad de los genes de la 
madre y todos los genes de su padre. Puesto que la mitad de su componente genético viene de cada 
padre, la fraccién promedio de genes que las hermanas tendran en comin esté dada por: (1x 

1/2)+{1/2x1/2)=3/4. Esto es el fundamento de la teoria de la seleccién por parentesco propuesta por 
Hamilton en 1964 la cual explica por qué las hormigas sacrifican su individualidad y su propia 

reproduccion para convertirse en partes de un sistema mayor. 
Asi, las madres hormigas comparten sdlo 1/2 de sus genes con sus hijas, y 1/2 de sus genes con 

sus hijos. Por lo tanto, las hormigas hermanas estan mds cercanamente relacionadas entre ellas (con un 
promedio de 3/4 de relacion) que las madres con su propia descendencia. De esta manera, genes que 

programan a las hormigas hembra para criar hermanas en el nido materno, en vez de hijos en sus propios 
nidos, es posible que abunden en los genotipos de esas hermanas. Esto explica también por qué las 
obreras en las sociedades de himendépteros son hembras. Por lo tanto, la aptitud de las hormigas obreras 
depende mayormente de la fecundidad de sus hermanas que de la suya propia. Ademés, recordemos que 
en algunas especies, las obreras pueden poner huevecillos no fecundados que producen machos, y esto 

incrementa mas la probabilidad de pasar sus genes. 
Es asi, que a las obreras les conviene criar hermanas, pues ellas comparten un 75% de sus 

propios genes. Por lo tanto, es comprensible que la seleccion natural haya favorecido programas 
conductuales de sacrificio individual en pro de la reina y de Ja colonia. Asi, bien vale la inversién en 
trabajo como construccién del nido, cuidado de la cria; riesgo de muerte en la busqueda de alimento o 
en la defensa del nido. El comportamiento de las hormigas esta programado para mantener bien a salvo 

la fuerza reproductora de la colonia. 
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d) El superorganismo 

Tanto el acceso a fuentes de energia como la capacidad de transformarla en trabajo estan 
determimados por la estructura y la integracién, asi como por el desarrollo de una sociedad. Por ejemplo, 
cuando una colonia de hormigas comienza su historia de vida, requiere de mucha energia para 
consolidarse como una entidad y sobrevivir a la tendencia hacia el desorden. Esa energia sera 
transformada en la integracién y diferenciacién del sistema colonial haciéndolo cada vez més 
desequilibrado y diferenciado respecto de su ambiente y, a la vez, de él mismo en subsistemas sociales. 

Ahora bien, sélo a través de las relaciones interindividuales estrechas, coordinadas y 
cooperativas, una sociedad puede lograr acceder a las fuentes de energia que requiere. Las relaciones 
interindividuales estrechas son la base de la sociedad hormiga. La sobrevivencia de la colonia depende 
de la eficiencia del acto comunicativo, y de la relacién entre las partes que la conforman. Es decir, 
depende del conocimiento que los individuos tienen de los respectivos estados fisioldgicos y 
motivacionales de sus hermanas. 

En las galerias y camaras, generalmente en tinieblas, el mecanismo de comunicacién més eficiente 
es el quimiot&ctil, en et cual,-un-cocktail de feromonas secretado por un individuo (el cual se encuentra 
en un determinado estado fisiolégico y motivacional) mezclado con seifales tactiles; entra -en-contacto 
directo con los receptores de los érganos sensoriales de otro, sintonizando ambos estados fisiolégicos y 
resuitando en un estado conductual relacionado o comtn. El éxito de las hormigas, se debe en gran 
parte a la forma en que ellas coordinan su comportamiento a través de una eficiente comunicacién. Las 
hormigas se comunican mayormente con sustancias que pasan de uno a otro individuo, los cuales jas 
prueban y huelen. Las hormigas usan entre 10 y 20 sefiales quimicas (Hélldobler & Wilson, 1990) 
diferentes para alertar a sus hermanas acerca del peligro; para llevarlas de un lugar a otro; para 
identificar la casta de sus compafieros; otras feromonas procedentes de la reina inhiben la puesta de 
huevos en sus hijas, asi como el desarrollo de sus propias larvas en reinas rivales. Esta sutil y funcional 
sefializacién quimica mantiene a la colonia bien organizada y eficiente. 

La division dei trabajo entre las reinas y las obreras y entre diferentes subcastas de obreras puede 
ser extremadamente compleja. En muchos aspectos, es mds apropiado tratar a la colonia como una 
unidad funcional, un superorganismo en vez de como a un grupo de individuos (Hélldobler, 1994). Es la 
colonia, no los individuos, la que compite con otras entidades semejantes por los recursos y el espacio 

territorial. . 
El superorganismo no sdlo es un sistema diferenciado del ambiente, sino que, también tiene 

propiedades andlogas a las de los organismos pluricelulares ya que esta diferenciado funcionalmente 
dentro de su propia estructura. Una colonia de hormigas es un superorganisme con cientos o miles 0 
millones de ojos, de antenas, de bocas, pero con sélo unos pocos érganos reproductivos: las reinas. El 
alimento es dispersado entre la colonia hasta que més o menos todos los individuos tengan la misma . 
cantidad de alimento, en lo que puede considerarse un estémago social colectivo. Los miltiples y 
ambulantes drganos de los sentidos transforman !a energia del ambiente en sefiales informativas que son 
integradas y valoradas para una posterior accién. Uno o pocos individuos son el centro perpetuador o 
reproductor del sistema; en muchos casos, otros son los encargados de la seguridad; otros mds se 
dedican a la construccién y cuidado de la cria 0 a las expediciones de forrajeo. Wheeler (citado en 
Holldobler & Wilson, 1990) reconocié las caracteristicas importantes que permiten considerar a la 
colonia como un organismo: 

1.- Se comporta como una unidad. 
2.- Muestra algunas caracteristicas en comportamiento, tamafio y estructura entre los individuos 
que son peculiares a cada especie. 
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3.- La colonia pasa por un ciclo de crecimiento y reproduccién que es claramente adaptativo. 

4.- La colonia esta diferenciada en un "germoplasma” (machos y reinas) y un "soma" (obreras). 
La existencia de similitudes entre los organismos y las sociedades ha sido reconocida desde hace 

tiempo (por ejemplo, Herbert Spencer, contempordneo de Darwin) y, por supuesto, se debe ser 

cuidadoso de no levar la analogia demasiado lejos en muchos casos. En un organismo, los lazos de 
unién estan dados por los mecanismos quimicos y nerviosos mediante los cuales interactian. En los 
sistemas sociales, el mecanismo de interrelacién es la comunicacién interindividual, y el medio de 

comunicacién o el medio por el cual es transportada la informacién, puede ser también quimico o 

mediante despliegues conductuales. 
La especializacion gradual de actividades, tanto en las células como en los individuos, es decir, de 

las partes del sistema, es otra caracteristica importante comin tanto de los organismos biolégicos como 

de las sociedades. Los sistemas complejos son conducidos a la construccién de una complejidad 

jerarquica debido a la proliferacién de diferentes tareas y a la especializacién de los distintos 
componentes en dichas tareas; la consecuente evolucién de mutualismos surge, entonces, en todos los 

niveles. Esto es lo que se quiere decir con el comportamiento unitario de la colonia, que los individuos 
actian coordinadamente, no que hacen lo mismo. Es de esta tareas diferentes que surjen patrones 

sincrénicos de comportamiento. Es por esto que de la interaccién jerdrquica y especializada de 

elementos simples emerge un comportamiento colectivo altamente estructurado (Crutchfield, 1994). 
En las primeras etapas del desarrollo de un organismo multicelular, las células son al principio 

totipotenciales y multifuncionales, pero luego, gradualmente, algunas funciones de cada uno de los tipos 

de células se van perdiendo y la célula se especializa en una sola funcién o en unas cuantas funciones 
biolégicas. En una sociedad en desarrollo, los individuos se encuentran en una situacién similar, 

conforme una sociedad se desarrolla sufre procesos de diferenciacién entre sus miembros, los cuales se 

especializan en diferentes actividades. Todas las actividades de los miembros diferenciados y 
especializados, se coordinan mediante las vias y sistemas de comunicacién. La division del trabajo es 
esencial en las sociedades, es la tnica forma de cooperar y funcionar como unidad, en vez de la accién 
descoordinada de miembros no especializados que s6lo se estorbarian durante la realizacién de una 

actividad comin. 
Ademis, la colonia mantiene una proporcién constante de diferenetes subcastas de obreras y de 

categorias de edad, y asi puede mostrar una demografia adaptativa, en la que las proporciones relativas 
de los diferentes subgrupos de una sociedad (clases demograficas) ayudan a determinar el 
comportamiento del grupo al que pertenecen . Las proporciones de las clases demogrdficas influyen, 
también, en el vigor del grupo y en el de cada individuo en particular. La distribucién de edades o 

subgrupos tiende a un equilibrio dindmico poblaciénal "normal" para cada especie, en donde las 
fluctuaciones periddicas pueden tener cierto caracter predecible. (Wilson, 1980). 

La distribucién demografica de un subsistema social particular serd seleccionada segin las 
contingencias que imponga el ambiente a la sociedad completa, y dependiendo del caso, esta ultima 

puede tener éxito 0 extinguirse. Asi, la demografia adaptativa puede desarrollarse segun las variaciones 
en el crecimiento o por el tiempo que un individuo emplea en una labor determinada o por la alteracién 
en la longevidad de cada clase demografica (Wilson, 1980). Por lo tanto no es una exageracién 

comparar a la colonia con un organismo multicelular, siendo, en la sociedad, el proceso clave en su 

ontogenia la sociogénesis, la cual consiste en los pasos mediante los cuales los individuos sufren cambios 
en casta y comportamiento (y por lo tanto en su fisiologia) para construir la sociedad hormiga. Sin 

embargo, la diferencia entre organismos multicelulares y organismos sociales es clara. Todas las células 

de un organismo son genéticamente idénticas, y entre los individuos de una colonia de hormigas existe 

una considerable heterogeneidad genética. 
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La idea de sociogénesis significa que el desarrollo de los individuos depende del estado de la 
colonia completa; por ejemplo, la proporcién de soldados y obreras. En Pheidole, se conoce mis 0 
menos como sucede la regulacién de dicha proporcién. Las larvas de obreras mudan cuando tienen cerca 
de 0.6 mm de largo, y la determinacién hacia soldado toma lugar cuando la larva ha crecido de 0.9 a 1.2 
milimetros. Las larvas de obrera generalmente comienzan la metamorfosis a los 1.3 mm, mientras que 
las larvas de las soldado continian creciendo en este punto. Un andlogo de la hormona juvenil, el 
metopreno, retrasa la metamorfosis y produce soldados grandes. La presencia de un excesivo namero de 
soldados reduce la produccién de nuevos soldados, como un resultado de la accién inhibitoria de una 
feromona. 

Cuando la colonia est4 creciendo y forrajeando, las obreras consiguen suficiente alimento y las 
larvas son bien alimentadas; como uma consecuencia de esto, sus niveles de hormona juvenil son 
elevados, predisponiendo a la larva hacia la determinacién de una soldado. Conforme la proporcién de 
soldados crece, debe aumentar la cantidad de alguna hormona inhibidora a Ia cual la larva esté cxpuesta. 
La feromona inhibidora tiene el efecto de hacer a la larva menos sensible a la hormona juvenil; y asi, 
aunque presenten un elevado nivel de esta hormona no ¢s fo suficiente como para desencadenar el 
desarrollo “hacia-soldado, y la-larva.se transforma en una obrera. En términos evolutivos, este sistema de 
produccién de castas, pudo haberse desarrollado mediante mutaciones que-afectasen la produccién de 
hormona juvenil, la produccién de la hormona inhibidora de los soldados, o la sensibilidad a cualquiera 
de las dos sustancias (ver Hélldobler & Wilson, 1990). 

Las obreras no evaluan los pros y contras de esta vida consagrada al cuidado de sus hermanas y 

de su madre; su comportamiento esta programado. Criando un gran numero de hermanas en vez de 
pelear por procrear solas, ellas aseguran el éxito de la colonia asegurando el suyo propio. 

La complejidad del nido emerge de la realizacién coordinada y sincrénica de tareas simples 
realizadas por una gran cantidad de individuos con complejos sistemas nerviosos y amplios repertorios 
conductuales; ambos mds o menos plasticos. La colecta de alimento y la atencién de huevos, larvas y de 

los capullos de hermanas aun no eclosionadas, son tareas vitales en la ocupacién de Ja colonia. Sin 
embargo, el unico producto que cuenta para la continuidad a largo plazo son los machos y las futuras 
reinas, ambos alados, que la colonia cria; ya que la fundacién de nuevas colonias depende de ellos. 

Las propiedades emergentes del comportamiento social permanecen estrictamente ordenadas por 

mecanismos de comunicacién y regulacién operantes en el nivel del organismo. Aunque se ha 
mencionado que existen distintas castas en una sociedad de hormigas, ellas no actian como grupos 
independientes vinculados por cadenas de comandos, sino que, por el contrario y a pesar de que existe 

una jerarquia, cada insecto individual es capaz de comunicarse con cualquier otro. La jerarquia a la que 
se hace referencia no es un tipo de mando 0 jefe, sino grupos de individuos con mayor o menor impacto 
(Holldobler & Wilson, 1990). Asi, el nivel mas alto de de la colonia de hormigas es la totalidad de sus 
miembros. Es a través de estos niveles que se lleva a cabo la retroalimentacién: de los niveles mds bajos 

(los individuos) hacia los niveles mas altos y viceversa. 

El comportamiento de la sociedad surje a partir de los siguientes procesos (ver Mtinch, 1991; y 

Turner, 1991), los cuales dependen de las interacciones entre los individuos, es decir, de la - 

comunicacion: 
1.- Los microprocesos, que son los que estan implicados en laa tendencia de los individuos a 

interactuar; son: 

1) Procesos de motivacién. 

2) Procesos de interaccién 

3) Procesos de estructuracién. 

30



  

2.- Los macroprocesos, en los que se encuentran asociados, diferenciados e integrados un gran 
mimero de individuos, son 

1) Procesos de asociacién. 
2) Procesos de diferenciacién. 

3) Procesos de integracién. 

¢) Comunicacién en insectos sociales 

Todos los seres vives estamos expuestos a muchas de las modalidades de energia que existen en 
la naturaleza. Nuestros 6rganos sensoriales nos hacen reactivos directamente, a s6lo una pequeflisima 
fraccién de esos estimulos, el resto seguro nos afecta pero no tenemos la capacidad de reaccionar 

directamente. De entre los muchos tipos de energias, existen las que generan otros seres vivos. La 

diferencia de la recepcién de tales energias entre unos y otros seres vivos, consiste en la capacidad que 
grupos de individuos tienen para establecer relaciones empaticas y que los haga actuar de manera 

cooperativa. Los animales de la misma especie tendran la capacidad de responder empaticamente y 
adaptativamente a los actos que producen, y dependiendo del grado de dependencia de las relaciones 
interindividuales ser el grado de desarrollo de sistemas de comunicacién. 

Asi, todos los animales intercambian informacién en mayor o menor grado, con sistemas de 

intercambio mas 0 menos desarrollados y complejos, pasando desde la relacién interindividual con fines 
meramente reproductivos hasta la dependencia total durante la vida de los animales. Sdlo a través de 

interacciones comunicativas en mayor o menor grado especializadas, los individuos de una sociedad 

pueden funcionar sincrénicamente como una entidad global. La sincronizacién entre individuos sélo 
puede ocurrir si existe algun tipo de interaccidn: tactil, quimica, electromagnética. 

Las hormigas son animales sociales, y esto significa que su sobrevivencia depende de la relacién 

que tienen los individuos entre ellos durante toda su vida. Esa relacién es de indole cooperativa 
trascendiendo la actividad sexual. Una sociedad esta definida en términos comunicativos reciprocos 

entre los individuos, donde la cooperacién mas alla de la actividad sexual es el criterio definitivo 

esencial. El lazo de unién de una sociedad es sdlo y exclusivamente la comunicacidn, por lo tanto sus 
fronteras pueden definirse en términos de disminucién de Ja comunicacién (Wilson, 1980). Altman (en 
Wilson, 1980), define a la sociedad como "...un conjunto de individuos especificamente idénticos y 
socialmente intercomunicantes que estan cercados por fronteras de mucha menor.comunicacién". 

Wilson (1980) distingue claramente entre poblacién (en términos biolégicos) y sociedad: la 
poblacién esta cercada por una zona de brusca reduccion en el flujo genético, mientras que la sociedad 
est4 cercada por una zona de brusca reduccién en la commnicacién. 

La sociedad es un sistema cuya composicién son los animales intercomunicantes de la misma 
especie; su ambiente o medio son las cosas distintas de los componentes del sistema que influyen 0 son 

influidos por estos. La estructura del sistema es el repertorio conductual social de los miembros del 
sistema (Bunge, 1988). Para Bunge una sociedad debe ser autosuficiente aunque la compongan diversos 
subsistemas. 

La comunicacién biolégica es definida por Wilson (1980) como la accién por parte del 
organismo (0 célula) que altera el modelo probabilistico de comportamiento en otro organismo (o 

céhula), de una forma adaptativa para uno o ambos participantes, donde adaptativo se refiere a la 
programacién genética por la seleccién natural. La definici6n de Wilson queda mas completa con los 
conceptos de Bunge (1988) sobre comunicacién y sefiales: 

1) Una sefial animal es un proceso fisico ejecutado o controlado por un animal, que es perceptible 
para otros animales y que es capaz de modificar su conducta; 
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2) el mensaje que una sefial animal porta es una representacién codificada de sucesos del SNC del 

animal que envia la sefial; 

3) el significado de un mensaje para un receptor es el cambio que provoca en su SNC la sefial que 

porta el mensaje; 
4) un animal comprende un mensaje si y solo si los sucesos que en su SNC provoca la sefial que 

porta el mensaje son semejantes a los del animal que emitidé la sefial; 

5) dos animales se comunican uno con otro si y solo si comprenden los mensajes de las sefiales 

que intercambian. 

i) Comunicacién quimica 

Los sistemas de comunicacién de los insectos sociales parecen estar basados en las sefiales 

quimicas. Las sefiales visuales no juegan un papel muy importante en la vida de la colonia, asi que no se 

ha demostrado que sefiales visuales intervengan en la comunicacion de las hormigas. Las ondas sonoras 

- atmosféricas.no estan implicadas en sistemas de comunicacién importantes ademas de ser débilmente 

percibidas por estos insectos. Las vibraciones-transportadas por el sustrato son usadas en forma limitada - 

como sefiales de alarma. El tacto es universalmente empleado por los inisectos-sociales-pero.no_es_un 

sistema capaz de transmitir grandes cargas de informacién. Por el contrario, las sefiales quimicas han 

sido implicadas en casi todas las categorias de comunicacién (Wilson, 1971). 

Se han reconocido las categorias funcionales de respuestas en hormigas (Hélidobler & Wilson, 

1990): 

1.- Alarma. 
2.- Atraccion. 

3.- Reclutamiento (a una nueva fuente de alimento o un nuevo nido). 

4.- Asistencia. 

5.- Trofalaxia (intercambio de liquido oral y anal). 

6.- Intercambio de particulas alimenticias sdlidas. 

7.- Efectos de grupo: facilitando 0 inhibiendo una actividad dada. 

8.- Reconocitniento, de compafieros de nido o de castas particulares, incluyendo discriminacién 

de individuos dafiados o muertos. . 

9.- Determinacién de la casta, por inhibicién o por estimulacién. 

10.- Control de reproductivos en competencia. 

11.- Sefiales de rango territorial y marcas de nido. 

12.- Comunicacién sexual, incluyendo reconocimiento especie-especifico, reconocimiento sexual, 

sincronizacion de la actividad sexual. : 

Un semioquimico es cualquier sustancia usada en la comunicacién, ya sea entre especies (como 

en una simbiosis) 0 entre miembros de la misma especie. Una feromona es un semioquimico, usualmente 

una secrecién glandular, usada en una especie; un individuo libera el material como una sefial y el otro 

responde después de probaria u oleria. Una alomona es una sustancia comparable usada entre especies, 

donde el emisor es beneficiado pero no el receptor. Por el contrario, una kairomona es un quimico 

emitido por un organismo que elicita una respuesta adaptativamente favorable para el receptor pero no 

para el emisor (Hélldobler & Wilson, 1990). 
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Los semioquimicos pueden clasificarse como olfativos u orales segun el sitio de recepcién. Las 
acciones de los semioquimicos pueden ser distinguidas como efectos liberadores, 0 como efectos 
cebadores, en los cuales los sistemas reproductor y enddcrino son alterados fisiolégicamente. 

ii) Hormigas y sus glandulas. Especialistas de la quimica organica. 

En las hormigas existen una gran variedad de glandulas exécrinas, algunas de elias sdélo se 
presentan en grupos especificos como especializaciones, sin embargo seis glandulas clave estén 

ampliamente distribuidas entre las hormigas y tienen diversas funciones entre los grupos, y generalmente 
estan implicadas en mecanismos de comunicacién. Esas glindulas son: gldndula de Dufour (alarma, 

reclutamiento y atraccién sexual), gldndula de veneno (alarma y reclutamiento), gldndula pigidial 
(alarma, reclutamiento, atracci6n sexual, trilla olorosa), gldndula esternal (reclutamiento), gldndula 

mandibular (alarma y defensa), y la gldndula metapleural (antisépticos) (Hélldobler & Wilson, 1990). 

iii) El codigo mirmeciano 

Hay dos grupos importantes de feromonas en las sociedades de hormigas. El primero es el olor 

de la colonia, el cual reside en la cuticula de los miembros adultos de la sociedad, y es usado en la 
discriminacién de los compafieros del nido (quienes son aceptados), de aquellos extrafios que son 

atacados. El segundo grupo incluye las feromonas producidas por las glandulas exécrinas antes 

mencionadas. Cada una de esas feromonas elicita respuestas conductuales especificas en los miembros 
de la misma especie. 

La hormiga esta obligada a producir sustancias especiales a algun costo, ya que el significado de 

su sefial debe ser claro e inequivoco, por lo tanto la modulacién de la sefial es dificil ya que la sefial 

quimica es propagada por difusién y lo que percibe el receptor no puede ser controlado por el emisor. 

La velocidad de propagacién depende de las propiedades fisicas de la feromona, particularmente su 

volatilidad y su constante de difusién. La dependencia de procesos de difusién y turbulencia en la 

propagacion de las feromonas, significa que no es posible adicionar mas informacién, por ejemplo por 

pulsos de emision, puesto que el ruido que interviene es demasiado grande. 

iv) Olores pasaporte 

Todos los miembros de una colonia tienen olores "pasaporte” con lo cual son reconocidos como 

miembros y no como extrafios. Todo lo extrafio es atacado y asesinado. El olor pasaporte se adquiere 

viviendo en la colonia, de la dieta de la colonia y de la transmisién de alimento. Sin embargo, es 

probable que intervenga un componente innato en el olor pasaporte, y que sea complementado “ton el 

aprendizaje de ese olor. 

1.4.2, Morfologia funcional I. Lo que vemos facilmente: el exterior 

a) Plan corporal 

Todas las hormigas que contemplamos en las salidas de los hormigueros son (con seguridad) 

individuos hembras estériles cuyos érganos reproductores estan reducidos. Se les llama obreras (término 

antropomorfista) y pertenecen a una de las castas que constituyen la colonia. El cuerpo de las hormigas 

(al igual que el de todos los insectos) esta limitado con el ambiente por una capa dura de un material 
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llamado quitina, la cual proporciona forma, turgencia, y movilidad, a la vez que proteccién mecanica y 
quimica (hasta cierto punto) (ver figura 1). 

  

Figura 1. Castas de la hormiga Formica polyctena: a) macho; b) reina después de haberse extirpado las alas; c) obrera. A. 
antena; C. coxa; CC, peine limpiador; F. femur; G, gaster; H, cabeza; M, mandibula; P, peciolo; T, térax; Ti, tibia; Tr, 
trocanter. (Tomado de Dumpert, 1981). 

De facil distincién, es la divisién del cuerpo de las hormigas (tipica de los insectos), constando de 
tres partes apreciables, siendo la anterior (hacia donde se dirige el insecto), la cabeza, la cual se une por 
medio de un cuello al torax al cual estén unidas un par de patas a cada constituyente del térax: el 
protérax (parte delantera del térax), el mesotérax (parte media) y el metatorax (ultimo segmento 
tordcico), es decir, seis patas tienen las hormigas (y todos los insectos); la parte posterior se lama 
gaster. Este ultimo generalmente es llamado abdomen, nombre no totalmente correcto pues el abdomen 
esta constituido por varios segmentos, el primero de ellos esté unido al Ultimo segmento tordcico 
formando una estructura llamada propodeo; el segundo forma la visible unién entre térax y gaster 
llamada peciolo; el tercer segmento abdominal constituye el primero del gaster, constituido por cinco 
segmentos mas. 

i) Cabeza 

La cabeza entre las hormigas varia enormemente con la especie. La cabeza, que es muy movible, 
no €s una parte estructuralmente de una sola pieza; sus partes muestran una gran diversidad de 
caracteres adaptativos (Wheeler, 1960). 

Las mandibulas de las hormigas, muy evidentes, bien desarrolladas y con gran maniobrabilidad, 
son uno de los érganos mAs importantes de las hormigas en su relacién con el ambiente. Su funcién es 
andloga a la de las manos de los primates. Con las mandibulas, las hormigas son capaces de modificar el 
ambiente adecudndolo para su sobrevivencia. En todas las hormigas, las mandfbulas son importantes en 
tareas tan delicadas como el transporte de huevos y larvas, y en tareas donde se requiere de la fuerza 
como la busqueda de alimento, en el corte de la presa, de semillas 0 de hojas, en la excavacién del nido, 
en la defensa contra depredadores 0 contra el ataque a otras especies de hormigas. En cada una de estas 
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formas de vida, las mandibulas se han especializado mas o menos y es con ellas con lo que las hormigas 

se relacionan con -y actian sobre- el mundo. La forma de las mandibulas es tan importante como el 
movimiento y el control muscular. Estan accionadas por enormes musculos mandibulares aductores que 

capacitan a la hormiga a ejecutar movimientos tanto rapidos y poderosos como precisos y delicados, ya 

que los miisculos aductores estén compuestos de diferentes tipos de fibras musculares (lentas y rapidas) 

y estan controlados por muchas (por lo menos seis) neuronas motoras (Gronenberg, 1996). 

La cabeza porta la mayoria de los érganos de los sentidos mas importantes para la hormiga y su 
telacién con el ambiente y con otras hormigas. Las antenas, los ojos, y las partes bucales son las 
estructuras mds conspicuas en la cabeza, la cual aloja al cerebro -érgano integrador de la informacion y 

sustrato fisico de la conducta- asi como otras estructuras (glandulas, y partes del tubo digestivo). 

Las antenas tienen una de las funciones primordiales y caracteristicas de la vida de las hormigas, 
son la base sensorial del olfato y del tacto. La percepcién resultante es una combinacién de ambas 
sensaciones. Las antenas proveen informacién acerca del ambiente y son el organo de la comunicacién 

entre hormigas. 

Otras de las estructuras evidentes de la cabeza de las hormigas, son los ojos laterales (que lo son 

en muchas especies, pero no en todas pues algunas carecen de ojos y en otras estén muy reducidos). Las 
hormigas presentan dos tipos de ojos, dos ojos laterales (a la cabeza) 0 compuestos y tres ojos simples 

que, cuando se encuentran, estén sobre la cabeza, en el centro y se les llama ocelos. Las larvas no 

presentan ojos, sin embargo reaccionan ante cambios de luz (Jaffe, 1993). Todos los himendpteros 
presentan grandes ojos compuestos, pero esto no es una regia entre las hormigas, en las cuales se han 

reducido debido a la vida subterranea que muchas llevan. Esto no quiere decir que la fotorrecepcién no 
sea importante, sino se ha reducido la importancia de la formacion de imagenes para la ubicacidn del 

insecto. Por el contrario, el sentido quimiorreceptor esta muy desarrollado y compensa la reducida 
visién, aunque haya especies con enormes ojos y una buena visién. Segui recientes estudios, también 

existen fotorreceptores en otras partes del cuerpo de muchos artrépodos y en las hormigas. La cantidad 
de esos fotorreceptores esta relacionada con la sensibilidad y con los habitos de forrajeo (Felisberti.y 

Ventura, 1996). 

1.4.3. Morfologia funcional I. Lo que no vemos facilmente: el interior 

a) Organos cefulicos 

En la cabeza se encuentra la mayoria de los érganos de los sentidos mds importantes para la 
hormiga y su relacién con el ambiente y con otras hormigas. Las antenas, los ojos, y las partes bucales 

son las estructuras mas conspicuas en la cabeza. Esta ultima, aloja al cerebro (érgano integrador y 
sustrato fisico de la conducta), asi como otras estructuras. 

Dentro de la cabeza, y ocupando gran espacio, se encuentran algunas glandulas importantes en la 
alimentacién de las hormigas. La mas anterior, o glandula mandibular; mds 0 menos a la misma altura, 
por arriba de la faringe se encuentra la glandula maxilar; también dorsalmente pero posteriormente a la 
glandula maxilar, esta la glandula postfaringea. Ventralmente se abre por la boca la glandula labial, la 
cual se extiende hasta el térax. Posterior a la abertura de la glandula labial, existe una "bolsita" o cavidad 

Uamada saco infrabucal. Por supuesto, !a boca se abre hacia la parte mas anterior de la cabeza en una 

apertura bucal que se continua por una faringe y después por el esdfago. 
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5) Organos de los sentidos 

Las hormigas tienen una gran diversidad de Organos sensoriales que son importantes tanto para 
su relacién con el ambiente como para su vida social, ya que las sefiales sociales pueden ser, quimicas, 
mecanicas, o una combinacién de ellas. 

i) Organos sensoriales antenales 

Las antenas de las hormigas consisten de una seccidn inicial extendida lamada escapo seguida de 
12 pequefios segmentos, los cuales forman juntos el funiculo. El primer segmento del fumiculo se llama 
pedicelo, y contiene el "Organo de Johnston” que es un 6rgano mecanorreceptor que informa sobre los 
movimientos de las antenas bajo !a influencia de la gravedad o del aire. En Camponotus vagus, el érgano 
de Johnston tiene mas de 500 células sensoriales. 

Con métodos electrofisiolégicos, Dumpert (1981) demostré que, para Lasius fuliginosus, sobre 
las antenas existen receptores olfativos y que ai menos 30 oélulas sensoriales responden de una manera 
particular a grupes -especificos.de sustancias _quimicas (cetonas, dcidos grasos, alcoholes, etc.); otras 
reaccionan a cambios en la tensién de la cuticula, 'y la sensila cahaetica -a la inflexién-mecanica de las _ 
sedas sirviendo como organos del tacto; otras mds, probablemente actuan como un detector de biéxido 
de carbono, mientras que existen las implicadas en respuestas a la temperatura. También, sobre las 
antenas hay receptores gustativos y receptores de tuz. 

ii) Organos del equilibrio 

A pesar de que las hormigas no tienen estatocistos, son capaces de orientarse ellas mismas en 
relacién a la gravedad. Esta orientacién es muy importante en la oscuridad del nido; incluso la misma 
estructura del nido muestra orientacién gravitacional. 

En muchas articulaciones del cuerpo de la hormiga, principalmente en las uniones de las coxas 
con el t6rax y en las de las coxas con el trocanter; en la unién del propodeo con el peciolo; en la unién 
del peciolo con el gaster; en la articulacién del cuello; en la bola de la antena que se inserta en la foseta 
antenal; y en la unién del escapo con el funiculo, existen areas de sedas las cuales son responsables de la 
propiocepcién posicional de la hormiga. Cuando la hormiga cambia de posicién, las articulaciones se 
nmeven haciendo que se flexionen mds o menos sedas de las areas de sedas, y esta informacién le indica 
a la hormiga su posicion. 

iii) La hormiga escucha 

Segtin la propuesta de Markl (citado en Dumpert, 1981), los érganos sensoriales que operan en 
las cercanias de la fuente emisora de vibraciones son érganos vibracionales, los cuales reaccionan a 
oscilaciones aperiddicas de sdlidos 0 liquidos; y todos los érganos sensoriales que reaccionen a ondas 
sonoras lejanas son érganos auditivos que reaccionan a patrones periédicos de cambios de presién de 
ondas sonoras atmosféricas. 

Es importante la existencia de érganos auditivos y vibracionales en hormigas, ya que muchas 
especies son capaces de producir sonidos en una parte de su cuerpo Hamada aparato estridulador, 
mientras que otras hacen sonidos y vibraciones del sustrato mediante golpecitos de! gaster con el 
sustrato. 
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La respuesta conductual a la estridulacién de compafieros de nido no esta clara. Sin embargo, las 
hormigas cortahojas estridulan cuando no son capaces de moverse libremente. Las obreras no responden 
a las ondas transmitidas por el aire, sino a las vibraciones transmitidas por el suelo, y cuando reciben la 
sefial de una compafiera de nido, comienzan a cavar en el punto, donde la intensidad de la estridulacién 
€s mayor. Por otra parte, cuando las obreras de las hormigas Atta cephalotes cortan una hoja muy 
atractiva, estridulan atrayendo a otras compafieras de nido que se unen a la misma tarea (Roces, 1993; 
Roces & Hélldobler, 1996). Los receptores de las vibraciones transmitidas por el suelo estan en la tibia 
justo abajo de la articulacién. Ese érgano es el érgano subgenual. Consiste en un arreglo de unidades 
Suspendidas entre la traquea y la hipodermis. El organo tiene de 10 a 20 células sensoriales. Sobre un 
lado, el 6rgano crece pegado a la pared de la tibia, en el otro estan las fibras transmisoras de las células 
sensoriales. En Camponotus, la sensibilidad se encuentra entre 1.5 y 3 kHz, mientras que las cortahojas 
responden entre 0.05 y 4 kHz. , 

c) Sistema nervioso 

El sistema nervioso consta de un cerebro localizado en la cabeza, y de un cordén nervioso ventral 
que presenta ganglios en cada segmento del cuerpo. El cerebro (ganglio supraesofagico) esta formado 
por la fusion de tres ganglios, llamados: 1) protocerebro, que inerva a los ojos y ocelos; 2) deutocerebro 
que inerva a las antenas; y 3) el tritocerebro. El ganglio supraesofagico se conecta con un ganglio 
subesofagico por medio de un anillo periesofigico constituido por fibras nerviosas. El ganglio 
subesofagico esta formado por un ganglio mandibular, un ganglio maxilar y un ganglio labial (figura 2). 

Las hormigas Formica tienen 4 ganglios abdominales y tres toracicos. El cordén nervioso ventral 
de la larva esta mds evidentemente segmentado que el del adulto. El corpora cardiaca esta unido con 
s6lo un nervio de cada lado posterior del cerebro y con el corpora allata adyacente a él. El ganglio 
hipocerebral esta reducido pero aun est4 presente. El corpora allata est4 agrandado en obreras viejas y 
reinas de abejas. La glandula protoracica de la abeja larval es una glandula agrandada y pareada inervada 
desde el ganglio protordcico. Los nervios mediales estén ausentes en la abeja y los espiraculos estan 
inervados por nervios segmentales. El ovario esté inervado de el pentltimo (4°) ganglio abdominal de 
una rama del nervio segmental el cual corre a lo largo del oviducto en cada lado. El control nervioso de 
la salida de la espermateca en la reina no ha sido investigado. El intestino medio continia la peristalsis 
aun cuando esta aislado (Bullock & Horridge, 1965). , 

  

Figura 2. Cabezas de obrera (A), reina (B), y macho (C) de Formica fusca, dibujados a la misma escala. oc, ocelo medial; 
pb, corpora pedunculata; og, ganglio éptico; on, nervio éptico; of, |ébulo olfatorio; an, nervio antenal. (Tomado de 
Wheeler, 1960). , 
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i) El cerebro 

El cerebro recibe directamente excitacién de los érganos de los sentidos de la cabeza y de 
interneuronas ascendentes del cord6n ventral. Ademds, el cerebro es la sede de los patrones organizados 
de conducta a largo plazo y su modificacién por respuestas aprendidas. Las actividades pueden ser 
aparentemente espontaneas o elicitadas por patrones especificos de estimulos sensoriales. Para todos los 
artrépodos, la anatomfa gruesa tiene un patrén comin (Bullock, 1965). Las partes del cerebro son: 

a) Protocerebro. Es la regién principal y mds anterior con varias areas distintivas de neuropilo y de los 
siguientes nervios: Nervios ocelares pareados, que contienen los axones de los fotorreceptores en los 
dos ocelos laterales; nervio ocelar medial, que contiene los axones de los fotorreceptores en el ocelo 
medio; nervus corporis cardiaci I y II, son dos nervios que unen al protocerebro con el corpora cardiaca 
(Burrows, 1996). Recibe, ademas, los nervios de los ojos y de érganos frontales, y contiene cinco tipos 
de masas de neuropilo mis o menos bien definidas (figura 3). 

  

Figura 3. Cerebro y cuerpos fungiformes de Camponotus floridanus. (A) Micrografia electrénica de barrido del cerebro en 
vista dorsal con respecto a la cApsula cefiitica. El Area encerrada en el recuadro indica la regién representada en la parte 
(B). O, nervio dptico; PC, protocerebro; Al, lébulo antenal; An, nervios antenales. (B) Dibujo esquematico de la mitad 
izquierda del cerebro mostrando el lébulo éptico; la medula del [dbulo éptico (44); y el lobula (ZL), asi como los cuerpos 
fungiformes compuestos por los célices lateral (Ci) y medial (Cm), el pedunculo (P); y los Iébulos a y Bi. La trayectoria de 
una célula Kenyon est4 representada en el cuerpo fungiforme, y el drea sombreada indica los somas de las células Kenyon 
(Kcb) alrededor de los calices. (Tomado de Gronenberg, et.al., 1996). 

i) Ganglio éptico. En cada lado hay tres neuropilos épticos que forman el camino del flujo 
entrante de excitacién de los ojos. Procesa las sefiales visuales de los ojos compuestos en una serie de 
capas de neuropilo: lamina, medulla, medulla acesoria y lobula, en las cuales las neuronas se encuentran 
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en un arreglo retinotépico columnar. Los Idbulos dpticos estén muy cercanos al protocerebro. De esta 
region los tractos pasan al lado opuesto, al corpora pedunculata, y al tubérculo éptico, el cual es un 
glomérulo pequefio cerca del lébulo antenal. Muchas de las fibras de la médula interna se dividen en un 
Paquete pequefio y uno grande: el ultimo (el tracto superior posterior) corre cerca del caliz (en los 
corpora pedunculata). El tracto superior anterior ést4 formado por fibras de cuerpos celulares en el 
protocerebro anterior, con axones pasando fuera de la médula y con otras masas en los calices. El tracto 
anterior posterior (superoposterior) de las ramas de la médula Optica externa estén cerca de la linea 
media de las partes profundas del protocerebro. La comisura ptica superior, se arquea a través de! 
protocerebro entre el ganglio éptico interno de los dos lados. Los tractos del ganglio éptico, incluyendo 
la ldmina, corren al cord6n ventral. 

ii) Cuerpo central. Es una masa medial de neuropilo inmediatamente sobre el esdfago; esta 
arriba y atras de las raices internas del corpora pedunculata. Es un punto de encuentro de axones de 
diversas partes del cerebro, sugiriendo una funcién asociativa. En los insectos es una fuente de sefiales 
de salida premotoras desde el cerebro al cord6n ventral. En los himendépteros sociales, el cuerpo central 
tiende a ser reducido mientras que el corpora pedunculata es grande y con célices dobles bien 
desarrollados. El cuerpo central esta implicado en el procesamiento visual porque estd unido a los ojos 
compuestos y a los ocelos (Burrows, 1996). 

iii) Puente protocerebral. Es una masa de neuropilo medial que atraviesa el frente del cerebro. 
Los axones hacen conexiones con partes ampliamente separadas del cerebro pero no con el corpora 
pedunculata. E! puente protocerebral es una barra fibrilar alargada que atraviesa las raices del corpora 
pedunculata en los dos lados; hay fibras que conectan el puente y el cuerpo central. Fibras de asociacion 
del protocerebro forman una masa fibrilar la cual rodea el corpora pedunculata y los cuerpos centrales. 
Una caracteristica importante de muchas de las neuronas del protocerebro es su complejo y profuso 
patron de ramificacién con procesos de forma constante (en diferentes individuos) extendiéndose hacia 
regiones separadas unas de otras. 

iv) Corpora pedunculata o cuerpos fungiformes. Son areas conspicuas y pareadas de denso 
neuropilo asociado con grupos 
de pequefias neuronas unipolares 
con manchas oscuras y 
relativamente grandes niicleos: 
las células globulares o células 
Kenyon. Estan involucradas en 
el procesamiento de sefiales 
olfatorias y estan implicadas en 
el aprendizaje olfativo. El 
nombre de cuerpos fungiformes 
se debe a su apariencia, donde 
un pedinculo ceritral con un 

lébulo ventral y anterior esta 
coronado por un disco o caliz de 
neuropilo, sobre el cual esté una 
densa acumulacion de células 

  

Figura 4. Seccién vertical a través del céliz medial de una obrera madura globulares. Es posible que exista 
mostrando e! neuropilo envuelto por capas de somas de células Kenyon. una relacién entre el complejo y 

(Tomado de Gronenberg et al., 1996). el desarrollo del pedunculata. 
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Abejas y hormigas presentan los mds grandes érganos fungiformes en relacién con el tamaiio 
total del cerebro (figura 4). 

En las hormigas, los cuerpos fungiformes son las estructuras mas prominentes del cerebro 

hormiga, constituyendo casi el 40% del volumen total cerebral (Gronenberg et al., 1996). Bernstein & 
Bernstein (1969) demostraron que hay una correlacion entre la eficiencia de forrajeo y el tamafio de la 

cabeza y algunas estructuras del sistema nervioso como los cuerpos fungiformes. 
Cada cuerpo fungiforme consiste de dos estructuras en forma de copas (un par en cada lado del 

protocerebro), el caliz medial y el céliz lateral. De cada uno, un corto pedunculo (cada pedinculo 
consiste de un barril con tres columnas mayores de fibras) se extiende hacia abajo y hacia adelante; los 

dos pedinculos de un par pronto se unen e inmediatamente después se dividen para formar dos lébulos 

alargados (el primero es llamado el lébulo a, y el segundo Iébulo B), uno hacia arriba y otro hacia 
adelante a la superficie dorsal del cerebro y el otro hacia la linea media. Anteriormente y hacia abajo, da 

lugar a un I6bulo-a (alfa), y posteriormente a un ldbulo-f (beta) (figura 5). 

  
Figura 5. Seccién coronal de la mitad interna y externa izquierdas de los cuerpos fungiformes de la abeja. En la parte 

inferior se muestra la vista en perspectiva de la estructura entera ilustrando el plano de la seccién. 1, ejemplo de la 

topografia en !os calices de las células Kenyon y sus proyecciones axonales hacia el tallo peduncular del tébulo B; 2, 

tractos medio y externo anteno-glomerular; 3, tractos glomerulares dpticos, superior, medio ¢ inferior desde la medulla; 4, 

tracto glomerular Sptico interno desde el lobula. (Tomado de Coss et al., 1980). 
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Los calices en forma de copa y los pedtinculos contienen muchas decenas de miles de pequefias 

neuronas intrinsecas: las células Kenyon o células globulares. Una abeja zangano, por ejemplo, puede 
llegar a tener 1.2 millones de células en sus cuerpos fungiformes, de cuales, 300,000 son células 

globulares (Burrows, 1996). 

En insectos, cada neurona del caliz tiene una ramificacién en los lébulos a y B. Cada una de esas 

ramas tiene conexiones con muchas fibras de otra parte; aquellas de los lébulos-a con eferentes 

premotores descendientes, las otras dos con neuronas de neuropilos sensoriales. Los axones de las 

células Kenyon del caliz mantienen su arreglo espacial constante relativo (en diferentes individuos) a 
cada una en el cdliz y en los dos Iébulos del pedtinculo. Los iébulos tienden a ser fasiculados y el caliz 
tiene glomérulos. Se ha sugerido que esas neuronas son el sitio de la suma de excitacion simultanea de 
células sensoriales de alto orden y que una representacién espacial esta implicada por la anatomia. Estan 

particularmente bien desarrolladas en insectos sociales, los cuales usan sefiales épticas y antenales para 
orientarse ellos mismos y regresar a su nido, pudiendo ser la sede de este complejo patrén conductual 

(ver figura 5). 
Los cuerpos fungiformes han sido considerados como los centros de-asociacién probablemente 

relacionados con la inteligencia de los insectos sociales. El corpora pedunculata no sdlo procesa 

informacién éptica, pues también esté presente en especies ciegas. Ademds, el cerebro no sdlo es un 
centro de asociacién para estimulos inmediatos. Procesos a largo plazo relacionados con 

comportamientos persistentes son importantes en este nivel y probablemente las células Kenyon estan 

involucradas (Bullock & Horridge, 1965). 
El corpora pedunculata también funciona como el mecanismo de seleccién para patrones 

particulares de sefiales sensoriales de entrada, ademas de que son centros que coordinan la informacion 

sensorial y que a la vez ejercen una influencia motora sobre el cuerpo. Las fibras eferentes de los 

lébulos-B excitan centros inferiores para producir muchos movimientos coordinados de muchos 

musculos (Bullock & Horridge, 1965). 

Paralelo al incremento en el area del cdliz, el cual aloja relativamente mds cuerpos celulares, las 

especies con patrones conductuales sociales mas complejos tienen un gran volumen de neuropilo en el 

corpora pedunculata. Esta relacién entre tamafio de este érgano y la complejidad del comportamiento se 

encuentra en las hormigas. Alrededor del corpora pedunculata, y particularmente en su lado posterior, 

hay pequeiias células ganglionares y células neurogliales. Esta es una de las regiones donde los nicleos 

neurogliales son mas abundantes en el cerebro de los insectos. 

Las fibras del corpora pedunculata son de dos tipos: a) las que tienen cuerpos celulares en el caliz 

y fibras restringidas a los ldbulos « y 8, y b) las que tienen cuerpos celulares en cualquier lado y 

conectan a los lébulos con otras areas. 
El axon envia una rama hacia afuera, la cual, a su vez, se ramifica en el caliz, y otra la cual forma 

una arborescencia en los lébulos a y B. Después de dejar el caliz, las fibras preservan sus posiciones 

relativas en los tractos descendientes, sugiriendo esto una relacién espacial con el ambiente. Las fibras 

de asociacién de los lébulos éptico y antenal entran en la base del céliz en su unién con el pedinculo, y 

presumiblemente hacen contactos sin4pticos con neuronas intrinsecas. 

v) Centros ocelares. Son 4reas de neuropilo que estén en la base de los nervios de los ojos 

simples. En imsectos hay tipicamente tres ocelos dorsales, los cuales mandan tractos a centros 

protocerebrales definidos. Los nervios ocelares estén compuestos de fibras de segundo orden, algunas 

de las cuales terminan en la parte anterior del cuerpo central; otras corren atrds del puente protocerebral. 

b) Deutocerebro. Es la region del final de los nervios sensoriales antenales, los cuales forman muchos 

pequefios glomérulos con apariencia de racimos de uvas. Cada parte del deutocerebro consiste de un 
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I6bulo antenal. Hay tres nervios de cada una de las mitades del deutocerebro: 1) el nervio antenai, que contiene los axones de los muchos receptores sensoriales que estan sobre la antena y los axones de motoneuronas que inervan los misculos antenales; 2) el nervio dorsal tegumentario, que contiene los axones de neuronas sensoriales de la parte apical de la c4psula cefilica; 3) el nervio tegumentario ventral, que contiene los axones de neuronas sensoriales de la parte lateral de la capsula cefilica. En el 

dos lados. En insectos hay un gran tracto olfatorio globular de fibras desde el I6bulo antenal al corpora pedunculata. El lébulo antenal es la principal region de procesamiento de sefiales olfatorias primarias que Ilegan de la antena por medio de miles de axones en el nervio antenal. Los receptores olfatorios pueden estar especializados para un olor en particular, tal como una feromona sexual, o pueden responder a un restringido grupo de aromas. 
El i6bulo dorsal también lamado centro motor y mecanosensorial recibe sefiales de mecanorreceptores antenales generalmente concentrados en la base de una antena, y contiene jas neuronas motoras que mueven los musculos de la antena. Aunque hay muchas neuronas que responden a ambas modalidades de estimulos (mecanicos y quimicos), los diferentes tractos que llevan a uno 0 a atro - lugar (al_lébuio_antenal 0 al lSbulo dorsal) sugieren que el procesado de ambas sefiales se fealiza separadamente. Te BO TTT ee La estructura de un lébulo antenal es caracteristica debido a las varias regiones esféricas de neuropilo Lamadas glomérulos, el numero de los cuales varia segin la especie. Los glomérulos son regiones de neuropilo singptico aisladas unos de otros por glia y unidos por interneuronas. Consisten de ' un corazon central de finas ramas neuronales rodeadas por terminales de las neuronas sensoriales y son sitios de muchas interacciones sindpticas y de convergencia de muchas neuronas aferentes (Burrows, 1996). 

¢) Tritocerebro. Es la parte ventral, caudal o inferior del cerebro el cual da lugar a nervios que van al labro; al sistema estomatogéstrico que va al canal alimentario y a la comisura postoral. En algunos insectos los cuerpos celulares tritocerebrales estén situados sobre los conectivos circunesofagicos en los lados de la boca. Consiste de dos iébulos simétricos unidos anteriormente por el deutocerebro y posteriormente rematados en conectivos circunesofagicos. Cada lébulo consiste de una corteza de cuerpos celulares rodeando tractos longitudinales, comisuras y dreas de neuropilo. Tiene conexiones con los cuerpos fungiformes y con los lébulos 6pticos, y provee una unién con el sistema nervioso estomatogastrico y el complejo retrocerebral. El tritocerebro contiene neuronas que inervan misculos del labro y misculos de dilatacion faringea, y recibe proyecciones de neuronas sensoriales asociadas con las partes bucales (Burrows, 1996). 

ii) Caracteristicas importantes del cerebro hormiga 

El ganglio cerebral y el subesofigico est4n intimamente conectados en una masa. Como se mencioné anteriormente, el termino "cerebro" esta reservado para las regiones dorsales, las cuales estén cerca a las paredes dorsales de la cabeza (figura 6). Los espacius frontales estdn ocupados por glindulas salivales. Sobre la superficie dorsal hay tres pequefias protuberancias: los Iébulos ocelares. Es muy compacta la regién deuto-tritocerebral, 
Se ha estudiado el volumen del cerebro y la relacién con su funcién de muchas clases de hormigas (ver figura 6 b y c); Pandazis (citado en Bullock & Horridge, 1965) concluye que los tamarios absolutos de los cerebros son mis diversos que los tamaiios relativos de varias partes. Los 
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ademas es un indicador de Jas fases de los ciclos geolégicos, respondiendo el animal adaptativamente 
segun el acoplamiento o sincronizacién entre el reloj interno y las variaciones ambientales. De esta 

manera, la presencia de lobulos dpticos reducidos puede interpretarse como una reducida capacidad para 
el procesamiento de datos visuales para la formacién de una imagen a partir de estimulos luminosos, 
pero no significa que los estimulos luminosos asi como el fotoperiodo no sean factores fundamentales en 
el comportamiento de los animales. Asi, en hormigas (como en otros animales) se han reportado 
fotorreceptores extraoculares, estructuralmente incapaces de generar imagenes pero que proveen al 
animal de informacién acerca de los cambios huminicos periddicos. 

  

Figura 7. El cerebro hormiga es extraordinariamente complejo para el diminuto érgano que es. En esta seccién transversal 

del cerebro de una hormiga Camponotus ligniperda se muestran los elaborados cuerpos fungiformes en la parte superior. 
Consisten de estructuras pareadas de densas masas de células nerviosas que procesan e integran informacién multimodal. 
El cerebro tiene una estructura lo suficientemente fina como para permitir que las hormigas aprendan informacién simple 

como olores de la colonia y la localizacién de varios sitios fuera del nido. AL, i6bulos antenales; CC, cuerpo central; MC y 

LC, cdlices medial y lateral del corpora pedunculata; OL, lébulo dptico. (Tomado de Hélidobler & Wilson, 1995). 

Felisberti y Ventura (1996) reportan que de las especies de hormigas por ellos estudiadas y que 

tienen habitos nocturnos asi como aquellas de habitos diurnos y nocturnos y que ademas tienen una alta 

sensibilidad visual (Atta sexdens y Camponotus rufipes), presentan una cantidad de fotorreceptores 
cerebrales extraoculares que aquellas que presentan solamente habitos diurnos y una baja sensibilidad 
visual (Camponotus crassus y Pseudomyrmex adustus). Los fotorreceptores cerebrales extraoculares 

estan formados por grupos de células ubicados en la cdpsula cefalica y en los lébulos dpticos, 
generalmente sin asociacién de estructuras formadoras de imagenes. Esto indica que, para el animal, los 
estimulos luminicos asi como sus variaciones periddicas no sélo son esenciales para la formacion de 
imagenes y el comportamiento relativo a ellas, sino que forman parte de las sefiales multimodales a las 

44 

 



tamaiios de varios centros cerebrales dependen primariamente del grado del influjo sensorial, basado en 

el tamafio del correspondiente érgano. 

  

  

  

  

  

Figura 6, Cabeza y cerebro de Camponotus. a) Micrografia electronica de barrido de la cabeza con la cépsula cefilica parcialmente 

removida para mostrar la posicién del cerebro. b) y c) montaje de fotomicrografias de dos secciones cerebrales de: una nodriza (6) y una 

forrajera (c) mostrando e! Iébulo antenal (a7), el cuerpo central (cb), y tos cuerpos fungiformes con el !ébulo-B (5/), el pedinculo (p) y 

los célices con su regién det fabio (/). Barras: 500 ym en (a), 100 jam en (c). (Tomado de Gronenberg, 1996). 

El tamafio relativo del corpora pedunculata es 35-55% del cerebro (como se menciond 

anteriormente, Gronenberg et al. reportan un volumen del corpora pedunculata de casi el 40% del 

volumen total cerebral) y es més grande en obreras y en las especies mas “intelectuales" (figura 7). Los 

machos tienen los corpora pedunculata relativamente mas pequefios, las obreras los mayores, con las 

reinas en el medio. Las castas de soldados de algunas hormigas, tales como Pheidole instabilis, tienen 

relativamente enormes cabezas pero el cerebro en ellas es pequefio y tienen corpora pedunculata més 

pequefios que los de las obreras. El cerebro de la abeja obrera es intermedio en tamafio entre el de la 

reina y el del z4ngano, pero este ultimo tine los lébulos épticos mas grandes. Las diferencias entre los 

cerebros de las tres castas recaen principalmente en los tamafios relativos de los lébulos dpticos y del 

corpora pedunculata, excepto que el lébulo antenal del zangano esta dividido en menos glomérulos que 

los de las obreras. El zdngano tiene un patrén conductual que es, por mucho, dependiente de la 

distincion entre olores. Los zdnganos, tienen sobre la antena cerca de 30,000 sensila placodea, 

comparada con las 4,000 de las obreras. Junto con los ojos, los érganos olfatorios de los zanganos estan 

relacionados con la deteccién de la reina en el vuelo de apareamiento. 

El cerebro hormiga, a primera vista, parece un cerebro de abeja reducido con centros visuales 

degenerados, esto es debido a que presentan lébulos dpticos relativamente pequefios, reflejando la 

modesta importancia que la visién tiene en el comportamiento hormiga (Gronenberg, 1996). Sin 

embargo, la fotorrecepcién no sélo provee al animal de un marco visual en el cual comportarse, sino que 
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que esta expuesto y que le proveen informacion acerca de las fases de las variaciones ambientales y a las 
cuales reacciona adaptativamente. 

El cerebro de las hormigas, al igual que el de los demds insectos, es una estructura tripartita, 
cuyas partes son mas o menos identificables. Se considera "cerebro" sélo al ganglio supraesofigico. Los 

tres ganglios pareados (proto-, deuto y tritocerebro) estén intimamente fusionados, pero aun pueden 
distinguirse en el cerebro adulto. El protocerebro, el ganglio mds grande del sistema nervioso central, 
esta flanqueado a cada lado por un ganglio éptico. 

Aunque el tamafio de la cabeza de obreras major y minor de Camponotus floridanus presenta 

grandes diferencias, los cerebros de las major sdlo son cerca de un 8% mas grandes que los de las minor. 

Mientras que el cerebro de las minor ocupa més de la mitad del volumen de !a cabeza, en las major el 

cerebro ocupa sdlo una pequefia fraccién del volumen total de la cabeza. El volumen absoluto es 

aproximadamente de 0.06 milimetros cttbicos. 

El protocerebro esta constituido por los lébulos dpticos, el complejo central, los cuerpos 

fungiformes y el neuropilo difuso. Los lébulos épticos son muy pequefios y el cerebro esta conectado a 

. los pequefios ojos por nervios Opticos relativamente delgados. La medula, el segundo mas grande 

ganglio éptico, hace un poco mas del 2% del total del volumen cerebral, y el lobula comprende sélo 

cerca del 0.5%. El primer ganglio dptico, la lamina, es mas grande que el lobula pero mas pequefia que 

la medula. 

Mientras que los lébulos dpticos son pequeiios, la estructura mas prominente del cerebro 
hormiga, los cuerpos fungiformes (corpora pedunculata), son muy grandes y aportan mas del 40% del 

volumen cerebral total (células Kenyon y neuropilo). Cada cuerpo fungiforme esta compuesto de dos 
estructuras en forma de copa, el caliz medial y el cdliz lateral, cada uno da lugar a un pedunculo. El 

pedunculo se fusiona y forma los perpendiculares lébulos « y B (ver secién anterior). El neuropilo de los 

calices esta rodeado por una acumulacién de cuerpos celulares, los cuales son los somas de las neuronas 
que constituyen los cuerpos fungiformes: las células Kenyon. Muchas de las células Kenyon tienen sus 

dendritas en un caliz y proyectan axones bifurcantes a través del pedtinculo hacia los Idbulos  y B. 

Los lébulos antenales son otra estructura prominente del cerebro hormiga. Reciben las terminales 
aferentes sensoriales de receptores olfatorios localizados sobre la correspondiente antena. En 
Camponotus floridanus, los \6bulos antenales estan subdivididos en cerca de 200 glomérulos antenales. 
Estos aportan cerca del 9% del volumen total del cerebro (Gronenberg et al., 1996). Estas regiones del 

cerebro hormiga estan relacionadas con el gran repertorio conductual y su variacién con la edad, y con 
el aprendizaje (ver Vowles, 1954; Bernstein & Bernstein, 1969; Gronenberg et al., 1996). 

@) Sistema visual 

Las hormigas presentan varios tipos de fotorreceptores. Dos de ellos son evidentes: ojos simples 

u ocelos; y ojos compuestos constituidos por muchas omatidias. Ademas, existen otros fotorreceptores 
extraoculares cuyo numero presenta una relacién con los habitos, diumos o nocturnos, y con el 

desarrollo de los ojos. 

i) El ojo de la hormiga 

Las hormigas tienen dos tipos de ojos, dos compuestos y tres ocelos. Las larvas no tienen ojos, 
sin embargo muestran reacciones a la luz (Dumpert, 1981). 

Los ojos compuestos consisten de un gran ntimero de unidades sensoriales individuales. Los ojos 
compuestos estan hechos de subunidades lamadas omatidias. Las hormigas pueden tener varios miles de 
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omatidias o sélo unas pocas. Externamente las omatidias estan marcadas por facetas cuticulares 
hexagonales. Cada una de esas facetas es una omatidia. Dos son las partes en que puede dividirse una 
omatidia: el aparato diéptrico que actia como lente, y el aparato receptor donde la excitacion por 
energia luminosa lleva a la iniciacién de impulsos nerviosos. 

ii) Partes del ojo compuesto 

El aparato diéptrico esta compuesto por una cérnea externa, el cono cristalino y las células 
pigmentarias comeales. E] aparato receptor esta compuesto por Jas células retinulares. Entre ellas estan 
las células de Semper (células pigmentarias las cuales secretan la cornea) y el cono, las cuales reposan 
directamente sobre las puntas de las células retinulares en los ojos de aposicién. En los ojos de 
superposicion, un largo y delgado tracto se encuentra entre el cono y el rabdoma. 

Células retinulares. Generalmente, ocho células retinulares (neuronas receptoras modificadas) 
estén arregladas en cada omatidia como los segmentos de un limén, cuyo tamafio en insectos grandes es 
de 8 a 12 micras. Una o dos de las células retinulares pueden estar reducidas en tamafic, diferir en 
pigmentacién accesoria u ocupar una posicién. caracteristica en la Tetinula, En la parte proximal de la ~ 
retinula hay una lamina basal la cual es atravesada por los axones de las células retinulares. Esas-céhulas~ - - —— 
retinulares forman en su cara central un complejo rabdoma, el cual es el elemento receptor de luz. Los 
axones de la célula retinular corren desde la retina al primer neuropilo éptico, la lamina. En algunos 
insectos, las células retinulares estan divididas en dos grupos, las que tienen niicleos distales y las que lo 
tienen proximal. 

Células pigmentarias. Estan localizadas en la periferia del cono cristalino y debajo de la cérnea. 
Rodeando a cada fasciculo de células fotorreceptoras (retinula) se encuentran células pigmentarias las 
cuales aislan 6pticamente cada omatidia. Actian como un iris para reducir la reflexién interna en el 
cono. Son de tres tipos: 

a) En ojos de aposicién: dos células pigmentarias primarias llenan el espacio entre el cono 
cristalino y las traqueolas, las cuales forman una capa reflejante. 

b) En ojos de superposicién: bay de 6 a 12 células pigmentarias accesorias que estan entre las 
células retinulares, legan desde la region del cono cristalino hasta la ldmina basal, y lenan el espacio 
entre los tractos omatidiales de los ojos de superposicién. Siempre estan abastecidas por traqueas. 

c) Células pigmentarias basales. Tienen sus niicleos bajo la lamina basal. Su protoplasma 
pigmentado se extiende entre las células retinulares. La membrana o lamina basal no celular une la parte 
proximal de la omatidia en el nivel de la base del rabdoma y la traquea de cada omatidia donde se divide 
a cada célula retinular. 

Rabdomas. Son las estructuras sensibles a la luz. Un rabdoma est4 compuesto de rabdémeros, 
uno para cada célula retinular. Los rabdémeros estén compuestos de tubos de un didmetro de 0.4-1.2 

pum, orientados oblicuamente o en angulo recto al eje del rabdémero y radialmente. Los tubos llenan el 

rabdoma y pueden ser vistos como paquetes de microvilli de las células retinulares. Este microvilli 
contiene los pigmentos que absorben luz: rodopsinas y metarodopsinas. Los rabdémeros pueden ser , 

fusionados o separados y a veces son grupos alrededor de un canal central ei cual en ocasiones contiene I 
los cortos procesos periféricos de una célula excéntrica. Los tubos de rabdémeros opuestos, a veces 
tienen orientacién paralela y este arreglo se repite a través del ojo. 

Axones de las células retinulares. Son de dos tipos en muchos insectos. El axon de la célula 
excéntrica corre a través de la lamina y termina en la médula, pero otras células retinulares tienen cortos ° 
axones, los cuales junto con otros de su clase, terminan sobre cada axén de segundo orden en la lamina 

con una extension de cerca del ancho de la omatidia (Bullock & Horridge, 1965). 
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ui) Arreglo de las estructuras del ojo compuesto 

Las omatidias consisten de una c6mea o lente, un cono cristalino y nueve células retinulares. La 

comea esta compuesta de 20-25 capas, y esta curvado de manera que a su vez curva el cono cristalino. 

El cono cristalino esta rodeado por cuatro células pigmentarias que lo encierran. Las células retinulares, 
las cuales estan situadas debajo del sistema de lentes de la omatidia, son radiales y arregladas alrededor 

de un eje central. Dos de las nueve células retinulares en hormigas son particularmente delgadas y una de 
ellas es mds corta que las otras. Asi como entre las abejas, en la hormiga australiana Myrmecia gulosa, 

las células retinulares presentan un giro. La direccién del giro en un lado de la omatidia es en el sentido 
de las manecillas del reloj y en la otra mitad es en el sentido contrario. La rotacién de las células 
retinulares alrededor del eje central es de aproximadamente 1° por milésima de milimetro. En el lado 

interno, el cual esta volteado hacia el eje central, las células retinulares llevan densas microvellosidades, 

el microvilli, donde se encuentra el pigmento (figura 8). 

yum & 

20 + 

Célula formativa 

40 + 

Naicleos de las seis 
células retinulares 
grandes 

a0 + 
. Nucleos de las dos 

células retinulares 

pequeiias 

Nucleo de la novena 

célula retinular 

120   

  

Nueve axones 

140 retinulares 

  

Figura 8. A) A la izquierda de la figura se muestra una seccién longitudinal a través de una omatidia de una hormiga 

obrera Formica polyctena. B) A la derecha de la figura se representan las porciones superiores (a) e inferiores (b) de jas 
nueve células dpticas de !a abeja. Ocho células son largas (1-8); la 9 es mas corta y sdlo se presenta en !a porcién inferior 

de a omatidia. El agregado completo de las células dpticas tiene un giro en relacién a su eje longitudinal. Las células 
receptoras se enredan en la parte inferior originando fibras nerviosas que se conectan hacia el ganglio éptico. (Tomado de 

Dumpert, 1981). 

El microvilli de las nueve células retinulares esta fusionado constituyendo el rabdoma. La 
aportaci6n de cada célula retinular al rabdoma es llamada rabdémero. Este rabdoma tiene una densidad 

Optica mas alta que la de los cuerpos celulares en derredor. El resultado de esto es que la luz enfocada 
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en la punta del rabdoma del sistema de lentes es dirigida hacia abajo. De esta forma, la luz es absorbida 
por las moléculas de pigmento (Dumpert, 1981). 

EI nimero de omatidias en las hormigas varia segin las especies, habiendo las que carecen de 

ellos y donde el Idbulo dptico ha degenerado, o las que presentan una faceta en los ojos compuestos. 

Otras como Lasius, tienen 100-200; Formica rufa tiene 600 en cada ojo; Catagliphys presenta 600- 
1,300; y unos pocos géneros arboricolas tienen ojos bien desarrollados con miles de facetas (figura 9). 

  

Figura 9. Micrografia electrénica de barrido de la cabeza de la hormiga sudamericana Gigiantops destructor mostrando su 

principal caracteristica: enormes ojos compuestos con varios miles de omatidias. (Tomado de Hélldobler & Wilson, 1990). 

La retina estd colocada al fondo de los ojos fuertemente convexos. La luz es enfocada por el 
cono cristalino hacia el rabdoma el cual es el elemento sensible. Los rabdémeros parecen estar 

fusionados en pares, asi que cada rabdoma consiste de cuatro unidades morfolégicamente distintivas, En 
cada unidad el microvilli es paralelo a los otros y alineado en tal forma que el central pasa radialmente 
afuera del eje longitudinal del rabdoma. Como un resultado de esto, el microvilli de cada par de 
rabdémeros es paralelo al microvilli del par opuesto y en dngulo recto al microvilli de los dos pares 

adyacentes. 
La luz entra a cada ojo compuesto transmitida separadamente por cada uno de los lentes 

omatidiales y conos cristalinos hacia sus respectivos rabdomas. Se piensa que cada unidad transmite 

informacion acerca de un punto de luz, su intensidad, su color, su plano de polarizacién. 

Las abejas pueden distinguir dos puntos puestos en un angulo de 1° aproximadamente. El sistema 
de lentes de las omatidias de la abeja estan dirigidas de tal forma que forman Angulos de 1° a 4° con el 
lente adyacente. De esta manera, no hay dos omatidias que se encuentren dirigidas en la misma 
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direccién. Esto cambia para las hormigas, puesto que tienen un menor nlimero de facetas, asi que cambia 
tanto la agudeza visual como las posiciones adyacentes de cada omatidia, sin embargo no hay estudios 

detallados al respecto. 
Las hormigas son sensibles ai plano de polarizacién de la luz. El microvilli del fotorreceptor se 

encuentra dispuesto radialmente, y en ellos, el pigmento fotorreactivo se encuentra dispuesto de forma 
paralela al eje del microvilli. De esta manera, también el pigmento de cada par de rabdémeros es paralelo 

al del par opuesto y esta en Angulo recto al de los dos pares adyacentes. Ademis, las células de la 

retinula tienen un giro de 180° desde la parte mas distal a la mds proximal, y esto permite que el 

pigmento sea capaz de reaccionar a diferentes regiones del cielo (Wehner, 1976). 

Las abejas y las hormigas sensibles al patrén de polarizacién, tienen una representaci6n interna 

del vector de polarizacion en el cielo, esa representacién es el mapa celestial de los insectos. El mapa 

reside en la capa de fotorreceptores, en una parte especializada de la retina situada en el margen dorsal 

del ojo, y comprende sdlo el 2.2% (en las abejas) y el 6.6% (en la hormiga Cataglyphis) del total de 

fotorreceptores, esta 4rea es denominada el area POL. Esta drea esta caracterizada por especializaciones 

que se combinan para lograr una méxima sensibilidad a la polarizacién en esta parte. 

Los analizadores de polarizacién de los ojos de las hormigas y de las abejas son fotorreceptores 

UV, los cuales estén caracterizados por sus largas fibras visuales, axones que terminan en la médula del 

lébulo éptico. Estos fotorreceptores UV son muy sensibles a la polarizacién (Wehner, 1989). Los 

fotorreceptores tienen giro, lo cual asegura que los ejes de microvilli apunten en dos diferentes regiones. 

El insecto explora el cielo rotando sobre su eje corporal vertical. La maxima respuesta sumada sobre los 

analizadores del 4rea POL sucede cuando el insecto esta alineado con el plano de simetria del cielo. Esto 

es porque el arreglo de los analizadores coincide con el arreglo de los vectores de polarizacién en el 

cielo (Whener, 1989). 

iv) Formacién de imagenes 

La teoria de la vision en mosaico dice que cada omatidia ve sdlo una pequefia porcidn del 

entorno del insecto, de manera que el ambiente percibido esta compuesto de numerosos puntos que 

corresponden al nimero de omatidias. 

Muchos ojos compuestos pueden ser clasificados en dos tipos morfoldgicos: ojos de aposicién y 

ojos de superposicién. Sin embargo, no todos los ojos compuestos de los artrépodos pueden ubicarse 

convenientemente en alguna de estas dos categorias (Wigglesworth, 1972). 

Ojos de aposicién. En los ojos de aposicién, los rabdomas son largos, recorren la longitud total 

de la retinula desde la punta del cono cristalino hasta la lamina basal. Los pigmentos accesorios pueden 

© no ser capaces de moverse, pero cuando la migracién del pigmento se presenta, tiende a no ser muy 

pronunciada. Las células retinulares de cada omatidia estan rodeadas por células pigmentarias y el 

rabdoma adjunto al cono cristalino. Esta clase de ojo es caracteristica de animales que son activos 

durante el dia bajo condiciones de luz brillante, por ejemplo voladores diurnos. Los ojos de aposicion, 

siempre tienen omatidias aisladas épticamente, las cuales son una clase definida de unidad estructural 

receptora. Cada omatidia es sensible a un delgado rayo de luz incidente a lo largo del eje omatidial, 

donde las células sensoriales y sus rabdomas tocan Ia base del cono. 

La luz paralela incidente sobre la cérnea es llevada al foco en un punto cerca de dos tercios del 

camino hacia abajo del cono cristalino. Como la luz penetra mas alla del punto focal, los rayos 

comienzan a diverger. Ya que la parte apical del cono cristalino esté rodeada por citoplasma de las 

células pigmentarias primarias con un indice de refraccién un poco menor, los rayos laterales de este 

cono de luz se pierden. Los rayos centrales prosiguen hacia el rabdoma, el cual tiene un indice de 
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refraccién mas alto que el citoplasma circundante y funciona como una guia de ondas. El resultado es 
que cada omatidia colecta luz a través de un delgado angulo, y esta energia que alcanza el apice del 
cono cristalino es confinada al rabdoma y a una delgada cubierta de citoplasma alrededor de éL 

El dngulo a través del cual Ia luz es colectada no es mucho mayor que la inclinacién entre 
omatidias adyacentes. El tamaiio éptimo para las facetas cémeales tiene implicaciones importantes. 
Grandes y largas facetas colectarén mds luz, pero el precio pagado es una pérdida en la agudeza visual 
para el ojo como un todo. La fineza de grano de la imagen retiniana puede ser incrementada al disminuir 
el tamafio de las facetas individuales y asi, incrementar el numero de retinulas, pero sdlo hasta cierto 
punto. Conforme el tamaiio de las facetas va disminuyendo, la difraccién limita el incremento de la 
agudeza visual. La funcién del pigmento accesorio es absorber rayos oblicuos que no son refractados 
hacia el rabdoma. 

Ojos de superposicién. Los ojos de superposicion difieren de los de aposicion en que tienen 
relativamente cortos y gruesos rabdomas confinados a la parte basal de la retinula lejos del cono 
cristalino y tienen células muy ligeramente pigmentadas rodeando cada grupo de células retinulares. El 
espacio entre la parte distal del rabdoma y la parte proximal dei cono crisialino es ocupada por el tracto 
cristalino,que es-una estructura-retractil formada ya sea como una extensién del cono o por la parte 

distal no rabdomera de las célulasretinulares. 888 TTT To aaa wa 
El pigmento accesorio muestra migracién muy pronunciada. En el estado de adaptacion a la luz, 

el pigmento es distribuido a lo largo del tracto cristalino. Cuando el animal estA adaptado a la oscuridad, 
el pigmento se retira distalmente a una masa compacta entre el cono cristalino (en algunos insectos) 0 se 
separa en dos masas, una porcién migra distalmente y algo se retrae a la region de la lamina basal (en 
algunos crustaceos). Esta clase de omatidia es caracteristicamente encontrada en animales activos en la 
noche o bajo condiciones de iluminacién difusa o débil. 

El corrimiento del pigmento de alrededor del tracto cristalino es una adaptacién que incrementa 
la sensibilidad absoluta del ojo. Los ojos de superposicién, son caracteristicos de insectos nocturnos 
voladores. En los ojos por superposicién donde las células sensoriales y sus rabdomas estan separadas 
del cono por un tracto cristalino, la superficie c6rneal entera funciona para enfocar la luz en el nivel de 
los rabdomas. Una im4gen puede ser el resultado de la superposicién de rayos que han pasado a través 
de muchas facetas. 

En los ojos por superposicién, el tracto cristalino funciona como una guia de ondas. Durante la 
adaptaci6n a la luz, cuando el pigmento accesorio esta en la posicién proximal, los granulos de pigmento 
rodean el tracto cristalino e incrementan el indice de refraccién. Esto hace al rabdoma una guia de ondas 
menos eficiente y consecuentemente, la energia es perdida hacia los granulos de pigmento en derredor. 
El pigmento accesorio sirve como una pupila longitudinal, disminuyendo la sensibilidad de los 
fotorreceptores en el estado adaptado a la luz. En el estado adaptado a la oscuridad, !a vision de 
patrones en ojos con tracto cristalino, podria depender de la eficiencia de las estructuras diéptricas al 
enfocar la luz sobre el sistema guia de ondas, asi como de la ausencia de pérdida de el tracto cristalino al 
tabdoma. 

En resumen, en los ojos de aposicién y en los ojos de superopsicién adaptados a la luz, el 
tabdoma recibe sdlo los rayos de luz que entran en paralelo al largo eje de una omatidia individual. Los 
rayos oblicuos son absorbidos por el pigmento, aislando épticamente cada omatidia de otra. La imagen 
formada de esta manera es una imdgen de aposicién. En los ojos de superposicion adaptados a la 
oscuridad, el movimiento distal del pigmento tiene el efecto de elimimar el aislamiento éptico entre 
omatidias adyacentes. Esto resulta en que los rayos que alcanzan al rabdoma de una omatidia dada han 
atravesado varias omatidas. La imagen asi formada es una imdgen de superposicién. 
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v) Electrorretinograma 

La electrorretinografia es una medida objetiva de la actividad bioeléctrica en la retina. Cuando la 
retina es estimulada con luz, se inician eventos fotoquimicos y neurales que se transmiten hacia el 
cerebro. Las corrientes eléctricas que se generan en las células de la retina y que fluyen a través, 

alrededor y afuera del ojo, forman un campo eléctrico. El ERG resulta fundamentalmente de la actividad 

total de las células visuales y las neuronas de la retina. 
Las células receptoras son altamente sensibles a modalidades especificas de energia, mientras que 

son relativamente insensibles a otras modalidades. Estas células transducen el estimulo en eventos 
fisiol6gicos de naturaleza bioeléctrica, generalmente en forma de una despolarizacion. El proceso de 

transduccién muestra una gran sensibilidad en rangos pequefios de intensidad del estimulo, produciendo 
sefiales de receptor con una energia varios érdenes de magnitud superior a la del estimulo. Por el 

contrario la sensibilidad disminuye al aumentar la intensidad del estimulo. 

La propiedad receptora radica en moléculas receptoras localizadas en la membrana de las células 

receptoras. Estas moléculas llevan_a cabo la recepcién y transduccién cuando son activadas por un 
estimulo apropiado que conduce a cambios en la permeabilidad iénica de la mebrana celular, resultando 

en un flujo de corriente de receptor, produciéndose, asi, un potencial receptor de tipo graduado, que 

puede iniciar 0 modular potenciales de accién discretos (todo o nada) en los nervios sensoriales. La 
intensidad, en los nervios sensoriales estara codificada en forma de frecuencias de impulsos tipo todo o 
nada (Eckert, 1884). 

El ERG, es la medicién de la diferencia de potencial entre cualesquiera dos puntos del campo 

eléctrico tridimensional. El registro resultante, no sdlo depende de la funcién de la retina, sino de otros 

pardmetros como el estimulo, la técnica de registro y de propiedades de otras estructutas del ojo. El 
ERG se mide mediante la utilizacién de un electrodo activo y uno de referencia. Los efectos de la 
adaptacion a la oscuridad, a la temperatura, y el ritmo diario, pueden ser mecanismos fotoquimicos 0 

eventos de membrana. 
Los registros son la suma de muchas omatidias y es dificil saber las contribuciones de cada 

omatidia. Los potenciales pueden no ser una medicién de unidad, ya que las células retinulares no son 
una poblacién homogénea (Bullock, 1965). Por ejemplo, Labhart (1986) reporta, para Cataglyphis 

bicolor, dos tipos de receptores con sensibilidad a diferente longitud de onda: un tipo de receptor 
sensible a 350 nm (el cual a su vez es sensible a los cambios del vector de polarizacién), y otro a 510 

nm. Ademas, las proporciones de ambos receptores varian segun la regién del ojo de que se trate. 
El registro electrorretinografico ha sido utilizado en hormigas por Labhart (1986) para 

caracterizar los fotorreceptores en diferentes regiones del ojo compuesto de la hormiga Cataglyphis 
bicolor. Otros investigadores han utilizado el ERG para estudiar ritmos de fotosensibilidad en 

invertebrados como el acocil, por ejemplo Fanjul-Moles et al., 1987; Fanjul-Moles & Prieto-Sagredo 

1996; Fuentes Pardo & Inclain-Rubio, 1981; Fuentes Pardo & Moreno-Sdenz, 1986; Fuentes Pardo et 

al, 1985; Fuentes Pardo et al., 1992. 

L5- SENTIDO DEL TIEMPO Y RITMOS EN HORMIGAS 

En las hormigas existe un importante sentido del tiempo, el cual muestra variaciones importantes 

entre las castas asi como entre las especies y debe ser estudiado cuidadosamente para cada caso (Wilson, 

1971). Unas pocas especies de hormigas son capaces de aprender a realizar tareas en horas particulares 

del dia. En estas habilidades, est4n implicadas caracteristicas notables del cerebro hormiga, tales como 
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plasticidad cerebral que permite un aprendizaje a corto y a largo plazo, y una desarrollada ubicacién espaciotemporal. El patron temporal del comportamiento es una de las caracteristicas fundamentales de cualquier estudio conductual. Para entender los mecanismos 0 el significado adaptativo de una accién, es esencial entender no sélo la accién en si misma, sino su contexto. El contexto inchiye otros individuos a quienes la accién es dirijida asi como su patron temporal (Cole, 1991b). 
Asi pues, es importante establecer el componente temporal que proporcionan los individuos asi como la consecuencia de las interacciones entre los componentes de los diferentes individuos en los patrones conductuales que manifiesta la colonia como un todo; a su vez, es de igual importancia determinar si el comportamiento de la colonia puede producir efectos en las caracteristicas temporales de los individuos. En otras palabras, gde dénde surjen los patrones conductuales de la sociedad completa, de la suma de los patrones i dividuales, o de las interacciones entre las caracteristicas individuales? Por lo tanto, y segun lo anterior, para responder a estas Preguntas, es necesario, no sélo enfocarse en el nivel colonial, sino también en el nivel individual, ya que existen evidencias de que los individuos presentan Propiedades temporales uniformes que son esenciales para su sobrevivencia y lade la colonia. 

1.5.1. Ritmos de actividad, Ritmos de individuos - ritmos de poblacié 
La vida de les organismos transcurre siempre en alguna fase de algun ritmo, ya sea diario, estacional o anual. Las hormigas, como los otros seres vivos, presentan diferentes patrones conductuales © fisiolégicos repetitivos, entre ellos se encuentran ritmos diarios de actividad, los cuales varian en la hora seguin la especie y el habitat. 
La mayoria de los estudios sobre ritmos en hormigas se ha realizado en grupos de hormigas o en colonias completas (por ejemplo, Cole, 199 1a; McCluskey, 1958; McCluskey, 1963; McCluskey, 1965a; McCluskey, 1965b; McCluskey, 1967; McCluskey, & Carter, 1969; Roces, 1995: Roces & Nufiez, 1989; Roces & Niifiez, 1996). Cuando se han estudiado ritmos en hormigas individuales, estos no se han podido encontrar, de manera que se ha establecido que, al menos en una especie estudiada (Leptothorax allardycei), los individuos son arritmicos (por ejemplo Cole, 1991a,b). 
Sin embargo, North (1987 y 1993) encontré ritmicidad circadiana en hormigas individuales de la especie Formica rufa. Aunque podria suponerse que los patrones temporales de los individuos dependen de la sociedad completa, los resultados de North no deberian sorprendernos si consideramos que caracteristicas temporales circadianas uniformes deben subyacer a las capacidades de orientacién por compas solar, por ejemplo la hormiga del desierto Cataglyphis (Whener, 1976, 1989) o las hormigas de bosque Formica (Jander, 1957, citado en Hiildobler & Wilson, 1990). Lo mismo deberia esperarse para otras hormigas que se orientan por medio de sefiales celestes (Ti etramorium, Tapinoma, Lasius y Camponotus; ver respectivamente, Schifferer en von Frisch, 1950 {citado en Hélldobler & Wilson, 1990]; Carthy, 1951a,b; Jander, 1957; Jacobs-Jessen, 1959, [los dos Ultimos citados en Hilldobler & Wilson, 1990}) las cuales sufren cambios de posicién en el transcurso del dia. 

a) Forrajeo 

Skaife (1964) habla de horarios de alimentacién en colonias de hormigas argentinas Iridomyrmex humilis en laboratorio, alimentadas ad libitum, y cuantifica la variacién a lo largo del dia en el nimero de forrajeras que encuentra en los tubos bebederos que les dispuso. En su estudio, los datos muestran una mayor asistencia a los bebederos durante las horas de la tarde comenzando la asistencia desde las 13 horas y con el pico maximo a las 19 horas (ver figura 10). 
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Figura 10. Los horarios de alimentacién de Skaife. 

En la grafica se muestra el nimero de obreras que 

se alimentan durante el dia. E] pico maximo se encuentra 

entre las 7 y las 8 p.m. El registro es para la especie 

Iridomyrmex humilis. (Tomado de Skaife, 1964). 

Tales ritmos de actividad pueden 
beneficiar a las especies de un mismo habitat en 

la reparticién de un recurso: al salir a forrajear 
varias especies en sucesién de horarios evitan 

la confrontacion en la competencia por el 

alimento. Segtin Wilson (1971), en el suroeste 

de Australia, a media tarde, los arbustos estan 
repletos de hormigas de especies de géneros 

tipicamente australianos, es decir, adaptados 
las altas temperaturas de esa hora del dia. Al 

anochecer, primero una especie, luego otra 
comienzan a retirarse a sus nidos, mientras que 

las especies nocturnas -de grandes ojos como 

Colobostruma, Iridomyrmex y Camponotus- 

hacen su aparicién en una regular sucesi6n. 

En 1979, McCluskey y Soong (citado en H6I- 

dobler & Wilson, 1990) describieron ritmos 

diarios en cuatro especies de hormigas de 

California. Pogonomyrmex californicus y P. 
rugosus comienzan a forrajear al inicio del 
medio dia y permanecen activas durante la 

tarde. Cuando fragmentos de colonia fueron 

puestos en laboratorio a temperatura constante y con cambios alternantes de luz y oscuridad, las 

colonias mantuvieron su horario natural. Las hormigas pueden sincronizarse con ciclos fuera de fase con 

los naturales (Rossengren, 1977; en Hélldobler & Wilson, 1990), al igual que con ciclos de frio-calor 

(North, 1993). En este caso, las obreras individuales presentaron periodicidad en su actividad, 

sincronizada con cambios artificiales de temperatura (figura 11), contrario a lo que reporta Cole 

(1991a) para Leptothorax, donde las obreras individuales no presentan patrones periddicos. E] mismo 

North, en 1987, sincroniz6 ritmos locomotores de hormigas Formica rufa individuales con ciclos de luz 
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Figura 11. Registro de tres hormigas obreras para 3 dias suscesivos en oscuridad constante a la vez 

que se les expone a un ciclo de temperatura como se muestra. (Tomado de North, 1993). 
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Si bien en los trabajos de Cole (1991a,b; 1992), las obreras individuales de Leptothorax no presentan patrones de actividad, en primera instancia no se ha explorado, en ellas, otro tipo de ritmicidad (podrian presentar alguna otra ritmicidad no necesariamente locomotora), ni, en segundo lugar, que siendo el caso de que hayan sido arritmicas, todas las hormigas aisladas de todas las especies 
sean completamente arritmicas sélo por el hecho de formar parte del superorganismo. La ritmicidad individual en las hormigas pordria estar relacionada con el tamafio de los individuos, los habitos, etc. 

Rossengren y Fortelius (citado en Hélidobler & Wilson, 1990) observaron una tendencia de las 
obreras de Formica fusca y de F. exsecta a incrementar su actividad antes del periodo artificial de 
oscuridad. McCluskey y Brown (1972) observaron que obreras de Paraponera clavata salen 
regularmente en el anochecer y forrajean hasta el amanecer. Al transferirlas al laboratorio, desplegaron 
picos de actividad al anochecer y al amanecer. Pero cuando fueron puestas en un cuarto oscuro con luz 
y oscuridad alternantes y a temperatura constante, se volvieron diurnas y No crepusculares ni nocturnas. 
Muchas especies de hormigas son capaces de cambiar la hora pico de forrajeo, tanto hacia atras como 
hacia adelante, asi como ajustarse a los cambios del ambiente. Ast, Atta cephalotes, por ejemplo, puede 
pasar de ser una forrajera predominantemente diurna a nocturna en un periodo dé pocos ias. De esta PpUCcos Gigs. Le esta 
manera, muchas.especies de _hormigas tienen una gran plasticidad adaptativa para cambiar de horario de 
forrajeo dependiendo de la estacién, o de las condiciones ambientales (H6ildobler & Wilson, 1990), - - - - - -- --- 

h) Actividad-reposo 

Los ritmos de actividad han sido estudiados en grupos de hormigas. Esto es importante pues, si 
bien una hormiga puede ser considerada una entidad fisica independiente, no puede ser considerada un 
organismo independiente. 
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Figura 12. Se muestran fos patrones de actividad bajo Figura 13. Ritmos de actividad en temperatura constante 
un ciclo de luz-oscuridad (barras blancas y negras supe- —_ En la parte superior se muestra el registro para Solenopsis 
riores). En la parte superior se muestra el registro para (la hormiga del fuego) donde se aprecia que su actividad se 
machos de Iridomyrmex, y en los dos inferiores para restringe a la parte luminosa del ciclo. En la parte media de 
machos y hembras de Veromesor. En estos dos iltimos, _grafica se muestra el registro para machos Camponotus. 
el pico maximo ocurre aproximadamente a las 6 a.m., En esta grafica se observa que el pico de actividad se 
hora a la que en Ja naturaleza ocurre el vuelo nupcial. presenta al inicio del periodo de luz. El pico de las obreras 
Para Iridomyrmex, la explicacién del ritmo es dificil, se presenta durante la noche, contrario a lo que sucede con 
segiin McCluskey, ya que estas hormigas no realizan los machos. (Tomado de McCluskey, 1965a). 
vuelo nupcial. (Tomado de McCluskey, 1958). 
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La vida de cualquier hormiga sdlo adquiere significado bioldgico, en términos de aptitud, en el 

contexto social. Una hormiga aislada y perdida lejos de su nido materno, podria subsistir por algun 

tiempo (muy reducido, pues la sociedad incrementa la expectativa de vida de cada individuo, ver 

Miramontes & De Souza, 1996), pero terminara muriendo sin la posibilidad de participar en la 

transmision de su genotipo a generaciones siguientes. 

Asi pues, es fundamental el estudio de la organizacién de los patrones temporales en la colonia 

completa o en grupos de hormigas. McCluskey (1958) encontré que los ritmos de actividad de los 

machos de Veromesor andrei y de Iridomyrmex humilis son endégenos, y que el pico mAximo se 

presenta justo a la hora del vuelo nupcial (figura 12). 

En 1965a, McCluskey encontré que las obreras de Camponotus sp tienen la actividad pico en la 

noche, y los machos en el inicio del periodo de iluminacién, relacionado esto ultimo con la hora del 

vuelo nupcial (figura 13). 

En 1967, McCluskey demostré que las reimas aladas virgenes de Veromesor andrei en 

condiciones de laboratorio, presentan, antes del vuelo, ritmos circadianos de actividad, correspondiendo 

otra vez el pico de actividad con la hora del vuelo nupcial en la naturaleza. Tal ritmo fue desplegado en 

condiciones LD 12:12 (ciclos de tuz oscuridad alternantes cada 12 horas). El pico de actividad se 

presenté a la misma hora que el de los machos justo al final del periodo de oscuridad, y durante la 

primera hora de iluminacién (figura 14). 
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Figura 14. Grafica donde se presentan los registros de todas !as hembras estudiadas por McCluskey en 1967 sometidas a 

un ciclo de luz-oscuridad. El registro de la actividad se hace automdticamente cuando las hormigas interrumpen un rayo 

de luz rojo entre un lado y una fotocelda en el otro cuando pasan a través de un tunel de plastico. El pico de actividad 

ocurre antes del encendido de la luz y a a misma hora que el de los machos (no se muestra aqui). En la parte inferior se 

muestra que el ritmo persiste aun cuando las condiciones se mantienen constantes. 

Posteriormente, en 1969, McCluskey & Carter, comprobaron, que el ritmo de actividad en reinas 

persiste después del vuelo nupcial sin apareamiento y de la pérdida de alas, pero se pierde después del 

apareamiento (figura 15). Hélldobler (en Wilson, 1971) ha detectado evidentes picos circadianos en las 

actividades prenupciales de obreras de Camponotus herculeanus y de C. ligniperda. 
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Figura 15. Registro de McCluskey del ritmo de actividad en hormigas reina. Se muestra que la actividad de las reinas Veromesor es ritmica cuando presentan alas (wingwed), cuando se les han extirpado artificialmente (de-winged), si volaron del nido y fueron capturadas (flown). Pero cuando las hormigas reina se aparearon (shed) y cuando fueron capturadas después del vuelo nupcial ya con las alas extirpadas por ellas mismas (wingles), no presentaron ritmicidad. (Tomado de McCluskey & Carter, 1969). 

Roces (1995) encontré que las obreras de Camponotus mus, a lo largo de un gradiente de 
temperatura y bajo un ciclo LD 12:12, seleccionan, para la nidada, dos diferentes temperaturas 
diariamente: 30.8°C a la mitad del periodo de iluminacion (fase circadiana=90°, t = 23.52 h), y 27.5°C 8 
horas después, durante el periodo de oscuridad (fase circadiana=210°, t = 23.6 h). Este ritmo se 
mantuvo aun cuando las hormigas fueron sometidas a condiciones constantes. (figura 16, explicacién en 
la pagina siguiente). _ Figura 16 a ee    
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Figura 16. (Pagina anterior) A) Registro de la actividad espontanea de translocacién de nidada por obreras a lo largo de 
un gradiente térmico estable bajo un ciclo LD 12:12 h, y bajo luz constante. Los circulos abiertos indican eventos de 
translocacién a la zona de 38.8°C, y los circulos llenos eventos de translocacién a !a zona de 27.5°C. En la parte superior 

se indica el ciclo luz-oscuridad con las regiones claras y oscuras respectivamente. Hasta el dia sexto se mantuvo a las 
hormigas bajo los efectos de un fotoperiodo apreciandose !a sincronizacién. A partir del sexto dfa se somete a las hormigas 

a condiciones de iluminacién constante. En esta parte, del dia sexto hasta el dia 21, se aprecia la oscilacién espontanea del 

ritmo de translocacién de nidada. Ambos eventos ocurren diariamente separados por un intervalo de tiempo de 8 horas. En 
la parte inferior de la grafica, a partir del dia 21, se reinstala el ciclo LD, con !o que el ritmo se resincroniza pero con un 

retraso de 2 horas. B) Registro de la actividad de translocacién. En este caso, a partir del sexto dia se mantuvo a las 

hormigas en oscuridad constante. (Tomado de Roces, 1995). 
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Figura 17. La alternancia de las fases nomadica y sedentaria de las hormi- 

gas Eciton burchelli consiste en ciclos distintos de reproduccién y com- 

portamiento sincronizados. A) La reina, durante !a fase sedentaria, de- 

posita una gran cantidad de huevos en un corto periodo tiempo; tres sema- 

nas después, emergen las larvas. Al mismo tiempo, las pupas de puestas 

anteriores se desarrollan en adultos y comienza la fase némadica. Durante 

esta fase, las larvas completan su desarrollo y, las hormigas ocupan sus 

lugares de anidamiento (en B) después de completar las incursiones en 

grupo cada dia. (Tomado de Hélidobler & Wilson, 1990). 
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Otro ritmo de actividad colonial 
es el ciclo mensual migartorio- 

sedentario de las colonias de hormigas 

legionarias Eciton burchelli (figura 

17). El ritmo es totalmente endégeno, 

se presenta en la colonia completa y no 

esta regido por ritmo astronémico o 
climatolégico alguno. Se presenta mes 

tras mes, tanto en estaciones secas 
como en las lluviosas a lo largo de todo 

el aiio. Estas hormigas se encuentran en 
selvas himedas de las tierras bajas 
desde el sur de México hasta Brasil y 

son depredadoras de todo tipo de 
animaiillos pequefios, recolectando 

diariamente hasta 100,000 presas. 

Alrededor de 700,000 hormigas pueden 

formar parte de la colonia. Debido a su 
voracidad, las presas quedan 

rapidamente diezmadas en los 
alrededores de cada colonia. 

Las hormigas legionarias Eciton 
presentan una alternancia de fases 
pasando de la sedentaria a la némada, 
completandose el ciclo cada mes. Este 
ritmo no esta ligado a la escasez de 

presas en las vecindades, aunque si no 
migrase, la colonia suftiria por escasez 

en el suministro alimenticio. Durante la 
fase sedentaria, la colonia permanece en 
un vivaque (campamento) donde todas 
los individuos forman un refugio con 

sus propios cuerpos protegiendo a la 
reina y a las formas inmaduras en su 
interior. Después de este tiempo, la 

colonia entra en una fase némada que 

 



  

  

dura también de dos a tres semanas, en la que se mueve hacia un nuevo punto de vivaque al final de cada 

dia. El ciclo de comportamiento sedentario-némada esta correlacionado con el ciclo reproductor, donde 
la descendencia es criada en tandas periddicas. , 

Cuando la reina entra en la fase sedentaria, sus ovarios comienzan a desarrollarse rapidamente, 
viéndose su abdomen abultado a la semana, ya contiene de 55,000 a 66,000 huevos. A mediados del 

periodo sedentario, durante varios dias deposita 100,000 a 300,000 huevos. A finales de la tercera y 

Ultima semana de la fase sedentaria, emergen las larvas; al mismo tiempo, de las pupas de puestas 
previas emergen las nuevas obreras. El nivel general de actividad aumenta, y la colonia entra en la 

nomada, la cual continua todo el tiempo en que la descendencia de mas reciente puesta permanece en 

estado larvario. Durante la fase némada, las larvas se desarrollan y entran en pupacién y la migracién 

cesa, comenzando una nueva fase sedentaria. En experimentos realizados con colonias de Eciton, 

Schneirla (citado en Wilson, 1980) encontré que ei desencadenante de la reaccion nomadica es el estado 

de desarrollo de la descendencia: larvas y nuevas obreras. Asi, el ciclo de actividad esta controlado por 
el ciclo reproductor, pero atin no sé sabe con certeza qué controla el ciclo reproductor. 
~~ . Chauvin (1967) menciona que el aislamiento en abejas provoca una agitacién considerable. Seguin 

él, el efecto de los otros individuos actiia como-un “tranquilizante"..Asimismo, dice que, en Leptothorax, 
las hormigas aisladas se agitan mucho; por el contrario, cuando las hormigas estan en preseficia de otros-- ---- ~ 
individuos, y sobre todo en presencia de la reina, disminuye enormemente la actividad. 

Las obreras aisladas de Leptothorax allardycei se vuelven activas después de un intervalo que es 
caracteristico para cada individuo. El efecto de una interaccion, el cual depende dei momento en que 
tome lugar tal interaccion, entre dos obreras es siempre la disminucién del intervalo esperado hasta el 

inicio de la actividad. La interaccién causa un cambio de fase en la oscilacién normal de actividad (Cole, 

1991). Esto coincide con la observacién de Chauvin de la interaccion entre obreras, donde la activacién 
de cada obrera es “aleatoria" y espontanea. La actividad de una sola obrera no muestra clara evidencia 
de periodicidad, se vuelven activas espontaneamente; por el contrario, cuando grandes numeros de 

obreras interactuan, emergen picos periddicos de actividad. Cole concluye que las diferencias entre los 

niveles de actividad espontanea entre diferentes hormigas se debe a la edad, ya que, dice, la probabilidad 

p de volverse activa declina en un promedio de -0.02 por dia. Sin embargo, la colonia completa presenta 

patrones periddicos de actividad, es decir esta sincronizada. Este autor propone que esto se debe a que 
el promedio de edad de los individuos componentes de la colonia es determinante para tal sincronizacion 

(Cole, 1992). Las colonias de L. allardycei exhiben oscilaciones de actividad con un periodo de cerca de 
0.5 horas (Cole, 1990). Cuando una obrera tiene contacto fisico con otra, se enfasan sus patrones de 

actividad. Como las hormigas estan situadas en grandes grupos, la variacion en el intervalo entre picos 

de actividad declina. Cole arguye que los patrones de actividad de las colonias o de grupos de hormigas 
son una propiedad emergente del sistema y lo considera un epifendmeno. No obstante, debemos tomar 
en consideracién que Cole no menciona las condiciones de laboratorio (fotoperiodo, temperatura) en las 

que lleva a cabo sus experimentos. 
Segin Miramontes (1995), esto sugiere la existencia de una fase de transicién en la cual las 

sociedades de hormigas pueden ir de un estado cadtico desordenado hacia un estado periddico ordenado 
simplemente como una funcién de la densidad de individuos y por lo tanto de ia frecuencia de las 
interacciones. En su estudio con modelos computacionales, Miramontes resume las caracteristicas de los 

sistemas autoorganizativos, siendo: 1) elementos individuales que pueden pasar de uno a otro entre dos 
© mas estados con una relacién caracteristica de tiempo; 2) una evolucién dinamica hacia un estado 
critico es posible donde este estado puede volverse una transicién de fase, caracterizada por 
fluctuaciones espaciotemporales que son autosimilares 0 invariantes de la escala (estructura fractal), Asi, 

las colonias de Leptothorax pueden autoorganizarse hacia un atractor, representado por una densidad 

58 

 



constante del nido donde el atractor esta en la region de transicién del caos al orden (como el caso de las 
legionarias, en donde el nacimiento implica un aumento tanto en la excitacién mutua como en la 
densidad de poblacién). La autoorganizacion hacia una densidad éptima debe mejorar la eficiencia de 
transmisién de informacién y la velocidad y plasticidad en la cual la colonia como un todo, responde y se 

adapta a los cambios de un ambiente fluctuante. Ahora bien, no debemos pensar por esto que una alta 

densidad de poblacion es benéfica, ya que de esto resulta el estiramiento y ruptura de las lineas de 

comunicacion, y por lo tanto, reduccién o pérdida en la coordinacién. Sin embargo, aunque los modelos 

computacionales (Miramontes, 1995) han sido predictivos de los patrones de actividad naturales, es 

necesario recordar que dichos modelos sdlo imitan los resultados del comportamiento y no los procesos 

que los causan, aunque no por esto dejen de ser herramientas utiles de investigacion. 

¢) Ciclos reproductivos 

Cada aiio muchas especies de hormigas producen machos y hembras alados, los cuales, en una 

estacién adecuada, e incluso a la hora adecuada de un dia, realizan vuelos de apareamiento llamados 

vuelos nupciales. En general, el vuelo nupcial de muchas especies de hormigas ocurre cuando llueve; asi, 

un ritmo especie-especifico para el vuelo nupcial evitara contacto con especies cercanas y por lo tanto la 

hibridacién (Hélidobler & Wilson, 1990). 
Muchas especies congéneres con posibilidades de hibridacion, se separan temporalmente y en 

forma sincronizada en sus vuelos nupciales segtin la estacion del afio y la hora del dia. Asi, el vuelo 
nupcial de las diversas especies del Neivamyrmex de Norteamérica se realiza en diferentes periodos mas 
© menos sobrelapados a lo largo del afio desde abril a diciembre, y haya sobrelapamiento mensual o 

estacional del vuelo, la hibridacién se puede evitar al realizar el vuelo a distintas horas del dia. Tal 

estrategia es utilizada por hormigas del género Myrmica de Michigan: Myrmica emeryana vuela entre 

las 0600 y 0800 horas, M. americana entre las 1230 y 1630 horas, y M. fracticornis entre 1800 y 1930 

horas (Kannowski, 1959, citado en Hélldobler & Wilson, 1990). La sincronizacion vuelo nupcial de las 
especies no slo evita la hibridacién, sino incrementa el numero de participantes en el apareamiento y, 

por lo tanto, el de individuos, reforzando la exogamia. 

En muchas especies los ciclos reproductivos y la aparicion de sexuados siguen un programa 
estacional y temporal definido, sin embargo, segin los datos acumulados hasta ahora, es el ambiente el 

principal factor determinante de la aparicién de sexuados alados en ciertas épocas del afio. La aparicion 
de sexuados presenta una compleja regulacién aparentemente determinada por las condiciones 
ambientales (ver Wilson, 1971; Passera, 1984), no obstante, Goetsch (1958) afirma que colonias de 

laboratorio (no dice la especie) mantenidas a temperatura constante, producen sexuados 
aproximadamente al mismo tiempo que las colonias libres. 

En el ciclo anual del desarrollo de !a nidada en colonias maduras de Myrmica ruginodis, la rena 

continua poniendo huevos intermitentemente a través de la primavera y del verano. Muchas de las larvas 
que eclosionan a principios de {a estacién son capaces de completar el desarrollo hacia el final del verano 
y convertirse en obreras en aproximadamente tres meses. Sin embargo, otras continian como larvas a 
través del invierno y pueden convertirse ya sea en obreras 0 reinas hasta la siguiente primavera, casi un 
afio después de la eclosién. 

d) Sentido del tiempo y conducta 

La identificacién de los componentes moleculares, esenciales para la ritmicidad conductual, del 

reloj biolgico en Drosophila, ha permitido disectar los patrones-circadianos de conducta. En otras 

59 

   



  

especies (Xenopus, Neurospora, Gonylaulax, Cianobacteria, Arabidopsis, y en el raton; Rosato et al., 1997) se han identificado los genes del reloj. Este sustrato genético hace de las propiedades temporales 
de los seres vivos susceptibles de seleccién natural. Por lo tanto, la presencia de estas propiedades 
temporales asi como sus caracteristicas (como su estabilidad o su Tespuesta ante diversas sefiales 
ambientales) debe estar relacionada con la forma de vida de las especies y con las presiones de seleccién que actiien sobre su organizacién temporal y la relacién de esta con los factores ambientales y sociales. 

i) Polietismo de edad o temporal 

Desde hace mucho es conocido que las obreras Jévenes tienden a permanecer en el nido, mientras 
que las obreras viejas pasan mas tiempo fuera de él. Muchos obreros adultos de varias clases de insectos 
sociales cambian papeles conforme se hacen viejos, progresando desde cuidadores de crias hasta 
forrajeros. Este cambio conductual a lo largo de la vida de los individuos de aspecto indistinto, se 
denomina polietismo temporal, y los cambios conductuales estén acompafiados de patrones de cambios 
ala actividad de. glandulas exdcrinas (Hélidobler & Wilson, 1990). A lo largo de la ontogenia 
(considerada desde la eclosién de la obrera adulta del capuilo “pupal hasta -la-muerte_por senescencia) yy 
en el periodo de envejecimiento, las obreras sufren cambios fisiolégicos internos y su respuesta a los 
estimulos externos varia. 

En Formica poiyctena, durante los 40 a 50 dias que siguen a la eclosién pupal, las obreras no se 
ocupan mas que de labores en el interior del nido: cuidado de la nidada, cuidado de ia ieina, cuidado de 
obreras adultas, limpieza de las cémaras del nido, transporte de cadadveres, etc. Al final de los 40 a 50 
dias, a veces mas, las obreras salen del nido y se consagran al "servicio exterior": guardia del nido, 
trabajos de construccién, aprovisionamiento (Passera, 1984). 

La transicién del servicio interno al servicio externo ocurre sélo después de una fase transicional 
de corta o larga duracién. Durante este tiempo, los animales gradualmente se mueven mds y mds lejos de 
las camaras en las cuales las reinas y la nidada se encuentran. Pero sucede que si alguna hormiga de uno 
0 dos dias después de eclosionar de la pupa se aventura hacia el exterior, inmediatamente sus bermanas 
de mas edad la regresan cargandola hacia dentro del nido, Las primeras incursiones de las obreras 
jovenes al exterior son de corta duracién, regresando al nido rapidamente y manteniéndose en la entrada 
donde saludan a las obreras que regresan del exterior. 

Relacionado con la transicién de las obreras del servicio interior al exterior, esta una marcada 
diferencia en el nivel de desarrollo de los ovarios (Dumpert, 1981). Al comparar la condicién de los 
ovarios entre obreras de servicio externo y de servicio interno, queda manifiesto que los de las obreras 
de servicio externo est4n sustancialmente mas degenerados que los de las de servicio interno. Es posible 
que la degeneracién ovarica afecte la transicién de las obreras de internas a externas, aunque aun no se 
ha probado. Sin embargo, hay obreras que nunca abandonan el servicio interno de la colonia. Si se aislan 
obreras recién salidas de la pupacidn, los ovarios no se desarrollan; pasa lo mismo si se disminuye al 
aporte proteinico. 

De esta manera, e! estado de desarrollo de ‘os ovarios y de otros érganos (como la glandula 
labial) depende de factores externo tales como Ia dieta y la presencia de obreras de servicio externo, 
aunque no podemos descartar la presencia de algin mecanismo temporal que cambia al envejecer la 
hormiga; se cree que exista un reloj fisiolégico o bioquimico que ejerce este control (Hélldobler & 
Wilson, 1990). Esto es muy importante, y est relacionado con lo mencionado anteriormente (ver 
Osciladores) acerca de que los relojes biolégicos, aunque lamados ciclicos, no reinician sus oscilaciones 
en los mismos puntos temporales que los ciclos anteriores. Podemos, entonces apreciar las oscilaciones, 
no como un ciclo que forma un circulo cerrado, sino come una espiral que avanza con el tiempo. Por 
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ejemplo, los cambios mediados socialmente en el desarrollo de las abejas parecen estar regulados 

genéticamente. El gen period parece estar involucrado, pues hay una correlacién entre la variacion 
genética en el desarrollo conductual y la ontogenia y periodicidad de los ritmos circadianos conductuales 
en las abejas (Robinson et al., 1997). 

ii) El reloj interno 

No obstante que para entender la organizacién temporal de un sistema tan complejo como una 
colonia de hormigas es fundamental el estudio de los patrones colectivos, para comprender el impacto 

de la sociedad sobre los individuos es necesario determinar los cambios que en los patrones individuales 

tienen los patrones colectivos. Por supuesto, antes es necesario determinar tos tipos de patrones 

individuales que presentan cada uno de los miembros de la sociedad y su suceptibilidad de ser alterados 

por la colectividad. Asi, en algunas especies, las actividades individuales son fundamentales, como en el 
forrajeo de las hormigas del desierto Cataglyphis (Whener, 1976; 1989), y probablemente aquellas que 

forrajean de manera mds o menos individual y que se orientan por medio de sefiales celestes, como 

Camponotus. 
Exeptuando los trabajos de North (1987 y 1993), no hay reportes sobre la existencia de un ritmo 

circadiano individual en hormigas. North, encontré ritmicidad locomotora endégena, mantenida en 

condiciones constantes, por algunos individuos, con lo cual, North concluyé que el ritmo es una funcién 
de un oscilador circadiano. Esta ritmicidad fue susceptible de ser sincronizada por ciclos de huz- 

oscuridad, y por ciclos diarios de temperatura. 
Las evidencias provenientes de los estudios de North y aquellos sobre orientacién en hormigas 

(por ejemplo Whener, 1972, 1989) sugieren la existencia de ritmos individuales en vez de la arritmia 

encontrada en el comportamiento de Leptothorax (Cole, 199la, 1991b, 1992). Si esto se confirma, 

probablemente las caracteristicas temporales, en las hormigas, sean especie-especificas, o que, incluso, 

varien dentro de la colonia. Estos ejemplos, y los provenientes de las abejas, soportan la idea de que en 

los insectos sociales debe existir algiin tipo de ritmicidad individual, al menos en algunas especies o en 

las castas de algunas especies, que permita compensar los movimientos de las sefiales celestes por medio 

de alguna oscilacion circadiana interna. 
Cuando las exploradoras de una colmena de abejas que va a hacer un nuevo enjambre, 

encuentran un refugio adecuado, o si son exploradoras y han hallado una rica fuente de alimento, 

comunican su hallazgo a la colmena con danzas. Si Ja fuente de alimento o el nuevo refugio es mas 

lejano a los 50 6 100 metros, las abejas exploradoras realizan la danza del coleteo que indica la posicién 
de lo que hay que buscar. Colocada verticalmente en el panal, la danza del coleteo comienza una corta 
carrera en linea recta. La direccién de la carrera tiene un angulo de cierta amplitud respecto a la vertical 

(eje arriba-abajo gravitacional). Adentro reina la oscuridad, asi que sus hermanas (obreras) no la ven, el 

contacto es fisico y quimico. Las exploradoras ejecutan la danza en ocho. La ubicacién de la fuente de 

alimento respecto de la colmena la proporciona el angulo ($) que forma la carrera recta con la vertical 

de la gravedad, esto significa: ese mismo Angulo ($) respecto del que forma el eje sol-colmena, con el eje 

colmena-fuente de alimento. Este ultimo dato lo saben porque ella ha dibujado coreograficamente un 

mapa pequefio que simboliza dicho angulo: el eje vertical en el panal corresponde al eje colmena-sol, y el 

eje colmena-fuente de alimento lo bace ella cruzando el eje vertical con su carrera recta de la danza en 

ocho. El 4ngulo formado por la interseccién de ambos ejes corresponde al angulo "real" que forman los 

puntos de interés y de orientaci6n: la fuente de alimento, la colmena y la posicién del sol. 

Pero como a la abeja le toma tiempo ir a una fuente de alimento, y regresar a la colmena, e 

incluso le toma tiempo realizar la danza que comunica la posicién de la fuente de alimento, y como ella 
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esta dentro de la colmena, no percibe directamente la luz del sol ni los cambios de posicion de este 
ultimo en el transcurso de los anteriores eventos. Sin embargo, y esto es sorprendente, la danza de la 
abeja varia continuamente el angulo en el que ejecuta la carrera recta, de acuerdo a como varia el angulo 
objetivo-posicion del sol segiin este ultimo se mueve (von Frisch, 1994). Asi, las abejas conocen la 
ubicacién de {a fuente de alimento respecto de la posicién del sol, y ademds conocen la variacion de la 
posicién del soil en el transcurso del dia, asi que esa relacion sol-fuente de alimento cambia 
continuamente, pero las abejas estiman ese cambio, con lo cual saben siempre las continuas nuevas 
posiciones respecto al sol de la fuente de alimento. 

En 1914, el bidlogo Rudolf Burn (citado en Carthy, 1969) observaba unas hormigas Lasius niger 
que volvian a su hormiguero, colocé una caja sobre una de ellas y la mantuvo atrapada durante dos 
horas y media. Cuando la dejé libre, la hormiga se dirigié hacia una direcci6n distinta de la que habia 
estado siguiendo antes (figura 18). 

15 horas 

    
ee 

ae te 
a . 

  

Figura 18. La experiencia de Burn. Mientras una hormiga Lasius niger, a las 15 horas, volvia al hormiguero (hacia la 
derecha en la ilustracién), se le encerré con una cajita oscura durante 2 horas. Al liberarla después de este lapso, la 
hormiga siguié un curso que formé un dngulo de 30° con el sol, igual al angulo que el sol formaba Z horas antes con el 
curso hacia el nido. (Tomado de Passera, 1984). 

La nueva direcci6n diferia a la anterior en un Angulo de unos 30 grados. Tomé cuidado de 
registrar el movimiento aparente del sol, y noté que su posicién en el cielo se habia desplazado los 
mismos 30 grados durante las dos horas y media del confinamiento de la Lasius. Burn concluyé que las 
hormigas utilizaban el sol como guia para orientarse. Podemos damos cuenta que este método de 
orientacion sdlo sirve para recorridos de corta duracién, ya que aparentemente y seguin los resultados de 
Burn, las hormigas no compensan el movimiento del soi a lo largo del dia, pudiendo por lo tanto 
confundirse mds que ayudarse de la posicién del sol como punto de referencia. Por su parte, Jander en 
1957 (citado en Dumpert, 1981 y en Hélldobler & Wilson, 1990), realizé pruebas similares a las de 
Burn, con obreras de Formica rufa y de Lasius niger, y encontré que las obreras de ambas especies 
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pueden compensar el movimiento solar tal y como lo hacen las abejas, ajustando apropiadamente los 

angulos en relacion al sol. 

La hormiga del desierto Cataglyphis, también es capaz de orientarse por compensacion de 

tiempo a través de la visién de luz polarizada (Wehner, 1976; 1989). Para realizar su ejecucion de 

navegacién, las hormigas emplean una parte especializada de la retina en la cual los analizadores de la 

polarizacion estan arreglados en una forma que imita la distribucién de las direcciones del patrén de 

polarizacién (vector-e) en el cielo. Barriendo este filtro de polarizacidn en réplica a través del cielo, la 

hormiga traslada la compleja informacion espacial proporcionddda por el patr6n vector-e celestial hacia 

modulaciones temporales simples de eferencias sumadas de los receptores. 

La hormiga tiene una representaci6n interna del patron del vector de polarizacion del cielo: un 

mapa celestial hormiga. Con esto, el insecto asume que cualquier direccién particular del vector-e ocurre 

en una posicién azimutal fija con respecto al meridiano solar. El azimut es el Angulo alrededor del 

horizonte que, empezando en el norte (0°), continua a través del este (90°) hasta alcanzar una linea 

perpendicular que baja desde el objeto hacia el horizonte. De esta manera, el este se encuentra en el 

azimut 90°, el sur en el 180°, el oeste en el 270° y el norte en el 360° (0 en el 0°). El mapa es una version 

simplificada y estereotipada de los patrones reales. En el cielo real, las posiciones azimutales de todas las 

direcciones del vector-e varian con la elevacién del sol y el punto observado, pero en el modelo celeste 

interno de los insectos el cielo no varia. Este mapa reside en la capa de fotorreceptores altamente 

sensibles a la luz UV; es una parte especializada de la retina situada en la parte superior del margen 

dorsal del ojo, que comprende el 6.6% de todos los fotorreceptores oculares, esta parte es conocida 

como el drea POL. El érea POL puede ser vista como un filtro sensorial de imitacion que corresponde 

en sus propiedades espaciales al patrén de polarizacion celestial. Esta réplica no es completa, ya que el 

vector de polarizacién cambia con la altura del sol, mientras que el receptor interno permanece fijo. Sin 

embargo, las hormigas tienen un sentido del tiempo interno que compensa los movimientos del sol (15° 

cada hora), lo cual les permite orientarse con el patron de polarizacién aunque haya cambiado. Esto 

indica que las hormigas tienen también un sentido interno del tiempo que avanza en sincronia con el 

movimiento del sol durante el dia y durante las estaciones del afio. Los resultados de Burn de 1914 no 

indican que las Lasius no compensen el movimiento solar, sino que como también demostré Jander, las 

obreras recién salidas del capullo deben aprender el movimiento del sol. 

Por lo tanto, las hormigas, al igual que otros animales, tienen la capacidad de compensar los 

movimientos del sol debido a un sistema interno de medicién del tiempo que esta en fase con los 

movimientos del sol, lo cual aprovechan para orientarse. Esta capacidad requiere de una considerable 

complejidad del sistema nervioso central (Aschoff, 1981). Sin embargo, como se mencioné antes, este 

sofisticado sentido del tiempo (la compensaci6n de los movimientos del sol), no es una evidencia directa 

de la existencia de ritmos circadianos en hormigas individuales. No obstante, es probable que este 

sentido del tiempo involucre diversos centros nerviosos y, quiz4, un oscilador individual interno. Asi 

pues, aunque las hormigas son partes de una entidad mayor que es la sociedad, cada una debe presentar 

algun tipo caracteristicas temporales individuales (probablemente especie-especificas y variables con la 

edad y casta) que les permita encontrar el camino de regreso al hormiguero cuando forrajean en 

solitario. Estas caracteristicas temporales probablemente sean reguladas por el estado de la sociedad. 

e) El suefio de la hormiga 

En cualquier momento dado, sélo una fraccién de las obreras en una tipica colonia de hormigas, 

esta. comprometida con la actividad de forrajeo. Dentro del nido la mayoria de las obreras estén 

inactivas, atendiéndose a ellas mismas 0 sélo caminando "por ahi". Por ejemplo, Leptothorax acervorum 
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es inactiva el 78% del tiempo. Ademds, en algunas especies de hormigas existen grupos de obreras que se dedican a nada y cuya funcién puede ser el almacén de recursos alimenticios en forma de grasas corporales. Cuando las hormigas se la pasan dentro del nido en actitudes ociosas, puede estar interviniendo una baja en la temperatura que aletarga a la colonia completa, o bien, esta ultima puede haber entrado en la fase de menor actividad de algun ritmo. Ya vimos que los picos de actividad tienen un caracter circadiano, asi que a ciertas horas del dia la colonia disminuye su nivel de actividad. EI ciclo suefio-vigilia generalmente se relaciona mas con vertebrados, y en especial mamiferos y aves, que con invertebrados, sin embargo, algunas especies de hormigas exhiben un comportamiento parecido al dormir. La definicién del suefio incluye criterios tanto conductuales como electrofisiolégicos. Los conductuales incluyen: 1) quiescencia conductual; 2) una postura especie-especifica estereotipada; 3) elevados umbrales de excitacién, y 4) un estado de reversibilidad con estimulacién moderadamente intensa. Los criterios electrofisiolégicos incluyen: 1) suefio de ondas lentas, con ondas lentas de alto voltaje y 2) suefio paraddjico con ondas rapidas de bajo voltaje, atonia muscular y movimientos oculares rapidos (en vertebrados mamiferos), entre otras caracteristicas, 
Muchos insectos (abejas, avispas, moscas, caballitos del diablo, mariposas, polillas) presentan, en ocasiones, algunos critérios conductuales del suefio, mientras que otros, como jos umbraies de excitacion, no han-sido-evaluados. sistemAticamente_en_muchos insectos. Por otro lado, debido al tamafio del cerebro de los insectos, el registro electrofisiolégico cerebral es muy complicado y los correlatos electrofisiolégicos de la conducta de suefio son desconocidos. Sin embargo, registros extracelulares de optomotoncuronas presentan una disminucion nocturna al patron de movimiento (Hartse, 1990). En las hormigas, obreras de la nocturna Camponotus perthiana han sido observadas tiradas sobre sus costados en una posicién pupal durante el dia. Esas hormigas fueron "despertadas" con pinzas. Por unos segundos, esas hormigas acabadas de despertar, se movieron perezosamente antes de comenzar a ejecutar los movimientos tipicos de una hormiga (Hélidobler & Wilson, 1990) (figura 19), Asi pues, la importancia del suefio se extiende fuera del phylum de los vertebrados (Hartse, 1990). Sin embargo, queda aun por determinar la relacién entre este comportamiento tipo suefio y alguna ritmicidad circadiana. 

  

      

  
Figura 19. Obrera major de Camponotus perthiana en \a posicién de suefio. (Tomado de Hélldobler & Wilson, 1990). Un comportamiento similar ha sido observado por el autor en hormigas del género Formica. 
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2: PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

Las sociedades de hormigas, como modelos de investigacién biolégica, permiten, debido a su 

organizaci6n social, el estudio de los diferentes niveles que conforman un sistema complejo, asi como las 

caracteristicas de cada una de las partes de éste, las interacciones entre esas partes, interacciones entre 

sistemas de la misma especie, asi como de diferentes especies, y también las relaciones ecolégicas con 

otros seres vivos. Cada hormiga de una colonia posee un complejo repertorio conductual que, segun la 

especie, es mds 0 menos plastico. Estas caracteristicas individuales no son adiciones a la forma de vida 
social, sino que ambas representan el estado real de la evolucién integral de los individuos como partes 
de un todo mayor que es la colonia, a cual esta adaptada a las caracteristicas del ambiente. 

Uno de los principales problemas para los mirmecologos es establecer los mecanismos mediante 
los cuales los individuos colaboran en el complejo comportamiento del superorganismo que es la 

colonia. Segun algunos estudios realizados con la hormiga Leptothorax (Cole, 1991, 1991, 1992; y 

Miramontes 1995), la regulacién de los patrones de actividad, asi como la sobrevivencia de los 

individuos (Miramontes & DeSouza, 1996), esta relacionada con el nimero de individuos arritmicos que 

interactuan en el grupo. Asi, cada individuo presenta patrones cadticos de actividad, y conforme 
aumenta el nimero de individuos, los patrones cadticos se sincronizan debido al contacto fisico, 

generando con ello patrones de actividad ritmicos, ordenados y predecibles. Seguin estos autores, los 

ritmos de actividad son propiedades emergentes de la interaccion de numerosos autématas arritmicos. 
Roces (1995) domostré que las hormigas Camponotus mus eligen diferentes temperaturas para la 

nidada en determinadas horas del dia como un efecto de un reloj circadiano sincronizado por ciclos de 

luz y oscuridad. Sin embargo, no se ha aclarado si este ritmo de translocacién es una propiedad de 

grupo o de cada individuo. 
Por otra parte, esta demostrado que cada hormiga (del grupo de las Formica rufa) presenta 

oscilaciones circadianas de actividad que pueden ser sincronizadas con ciclos circadianos de liz- 
oscuridad y de temperatura (North, 1987; 1993). Parece pues, que tanto la luz como la temperatura 

juegan un papel muy importante en la sincronizacién de los ritmos de actividad tanto individuales como 
grupales. Esta ritmicidad puede jugar un papel fundamental en el sentido del tiempo que subyace al 

comportamiento de orientacién respecto del sol (Jander en 1957, citado en Dumpert, 1981 y en 

H6élldobler & Wilson, 1990; Whener, 1976; 1989). Tal sentido del tiempo, compensa los moviemientos 

del sol y le permite a cada individuo encontrar el nido o la fuente de alimento aun cuando Ia posicién del 
sol haya cambiado al transcurrir el dia. 

Asi, se ha probado que las hormigas tienen ritmos circadianos de actividad, tanto cuando estan en 
grupos (McCluskey, 1958, 1963, 1965 a y b, 1967; McCluskey & Carter, 1969) como cuando estan 

aisladas (North, 1987; 1993). Estos ultimos resultados no coinciden con los resultados de Cole 
(1991a,b), donde la sincronizacién es una funcién del numero de individuos arritmicos interactuantes en 

la colonia, y aunque es necesario tomar en cuenta que en los estudios mencionados anteriormente se 

usaron diferentes especies, es probable que el efecto de grupo sea una de las principales causas de la 
periodicidad ritmica de la actividad. 

Para aproximarse més al fendmeno de sincronizacién en una sociedad de insectos, es seria 
importante investigar si otros ritmos estan determinados por la acci6n de grupo o si son inherentes a 

cada organismo y susceptibles de regulacién grupal. Los ritmos circadianos locomotores sincronizables 
por temperatura o por fotoperiodo, coinciden con otras caracteristicas de los organismos, por ejemplo, 
las especies de habitos nocturnos, con picos de actividad durante la noche, presentan grandes ojos y 

mayor sensibilidad a la luz, asi como fotorreceptores extrarretinianos en mayor nimero que las especies 

diurnas. Por lo tanto, es posible que cada individuo de una colonia de hormigas presente ritmos 
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circadianos ya sea locomotores o de otro tipo, los cuales podrian ser Susceptibles de sincronizacién por 
alguna sefial ambiental y a su vez susceptibles de regulacién mediante la interaccién social, Como se 
mencioné anteriormente, los ritmos circadianos individuales deben ser capaces de acoplarse a los 
patrones emergentes de la colonia completa ya que del comportamiento coordinado del superorganismo 
depende la sobrevivencia de la colonia y por supuesto la de los individuos. 

Sin embargo, hasta ahora no se ha reportado la presencia de un ritmo de sensibilidad visual, el 
cual podria estar relacionado con la ritmicidad individual, con las vias de sincronizacién individuo- 
sociedad-individuo y con el sentido de tiempo individual implicado en Ia orientacion visual por compas 
solar en las actividades diarias de forrajeo en solitario. 

Asi, a pesar de no haber sido investigado, es posible que existia un ritmo de fotosensibilidad, 
ritmo que podria ser uma propiedad de cada uno de los individuos, efecto de un reloj biolégico que 
podria subyacer a las capacidades de sentido del tiempo mostradas por algunas especies de hormigas. 
Comprobar la existencia de un ritmo circadiano de fotosensibilidad es importante, pues con esto, en 

_ estudios posteriores, podremos saber si un ritmo sensorial individual endégeno puede ser sincronizado 
no sélo a sefiales ciclicas luminosas provenientes del ambiente, sino si también puede ser susceptible de 
sincronizarse o ser afectado-por la interaccién social, sea contacto fisico 0 quimico o una combinacién - 
de ambos, es decir, se podra saber si la interaccién social puede aétuar como “unr Zeitgeber- y -asi. 
sincronizar un ritmo sensorial. 

Para determinar si existe un ritmo endégeno de sensibilidad visual, se escogieron hormigas de la 
especie Camponotus atriceps pertenecientes a dos castas sociales: reinas virgenes y obreras mayor, y se 
sometieron al registro ERG. Debido a que la coordinacién y el ensamblaje de tareas entre diferentes 
castas (de edad o morfolégicas) de individuos sucede generalmente en mayor grado entre obreras que 
entre obreras y sexuados, es probable que las caracteristicas temporales y conductuales entre obreras y 
reinas difieran. 

3- HIPOTESIS 

Si, segiin los resultados de North (1987 y 1993), existen ritmos individuales de actividad a los 
que probablemente subyace un reloj bioldgico, y la orientacién por compas solar, presentada por 

- diversos grupos taxonémicos (Formica, Lasius, Camponotus; en Holldobler & Wilson, 1990; 
Cataglyphis, Whener, 1976, 1989) requiere de un sentido del tiempo, es probable que en cada hormiga 
de la especie Camponotus atriceps exista un ritmo circadiano enddgeno de sensibilidad a la luz. 

- Hipotesis general (HG): Si existe un ritmo circadiano endégeno, este debe de: 
1.- Mantenerse en condiciones constantes (oscuridad y temperatura 

* constantes). 

2.- Ser susceptible de ser sincronizado por sefiales ambientales, 
principalmente la luz. 
3.- Debe compensar los cambios de temperatura. 

* Hipdtesis de trabajo (HT): El presente trabajo esta enfocado en la caracteristica 1 de los ritmos 
circadanos antes descrita, es decir, en la manifestacién de una ritmicidad circadiana en condiciones 
constantes. Asi, HT: Si existe un ritmo circadiano de sensibilidad a la luz, este debe mantenerse en 
condiciones constantes de oscuridad. De existir tal ritmo serd la manifestacion de un sistema oscilador 
mterno. 

66 

 



  

circadianos ya sea locomotores o de otro tipo, los cuales podrian ser susceptibles de sincronizacién por 
alguna sefial ambiental y a su vez susceptibles de regulacién mediante la interaccién social. Como se 
mencioné anteriormente, los ritmos circadianos individuales deben ser capaces de acoplarse a los 
patrones emergentes de la colonia completa ya que del comportamiento coordinado del superorganismo 
depende la sobrevivencia de la colonia y por supuesto la de los individuos. 

Sin embargo, hasta ahora no se ha reportado la presencia de un ritmo de sensibilidad visual, el 
cual podria estar relacionado con la ritmicidad individual, con las vias de sincronizaci6n individuo- 
sociedad-individuo y con el sentido de tiempo individual implicado en la orientacién visual por compas 
solar en las actividades diarias de forrajeo en solitario. 

Asi, a pesar de no haber sido investigado, es posible que existia un ritmo de fotosensibilidad, 
ritmo que podria ser una propiedad de cada uno de los individuos, efecto de un reloj biolégico que 
podria subyacer a las capacidades de sentido del tiempo mostradas por algunas especies de hormigas. 
Comprobar la existencia de un ritmo circadiano de fotosensibilidad es importante, pues con esto, en 
estudios posteriores, podremos saber si un ritmo sensorial individual endégeno puede ser sincronizado 
no sélo a sefiales ciclicas luminosas provenientes del ambiente, sino si también puede ser susceptible de 
sincronizarse o ser afectado por la interaccién social, sea contacto fisico 0 quimico o una combinacion 
de ambos, es decir, se podra saber si la interaccién social puede actuar como un Zeitgeber y asi, 
sincronizar un ritmo sensorial. 

Para determinar si existe un ritmo endégeno de sensibilidad visual, se escogieron hormigas de la 

especie Camponotus atriceps pertenecientes a dos castas sociales: reinas virgenes y obreras mayor, y se 

sometieron al registro ERG. Debido a que la coordinacién y el ensamblaje de tareas entre diferentes 
castas (de edad o morfoldgicas) de individuos sucede generalmente en mayor grado entre obreras que 

entre obreras y sexuados, es probable que las caracteristicas temporales y conductuales entre obreras y 
reinas difieran. 

3- HIPOTESIS 

Si, segtin los resultados de North (1987 y 1993), existen ritmos individuales de actividad a los 

que probablemente subyace un reloj biolégico, y la orientacién por compas solar, presentada por 
- diversos grupos taxonémicos (Formica, Lasius, Camponotus, en Hélldobler & Wilson, 1990; 

Cataglyphis, Whener, 1976, 1989) requiere de un sentido del tiempo, es probable que en cada hormiga 
de la especie Camponotus atriceps exista un ritmo circadiano endégeno de sensibilidad a la luz. 

- Hipotesis general (HG): Si existe un ritmo circadiano enddgeno, este debe de: 

1.- Mantenerse en condiciones constantes (oscuridad y temperatura 
- constantes). 

2.- Ser susceptible de ser sincronizado por sefiales ambientales, 
principalmente la luz. 

3.- Debe compensar los cambios de temperatura. 

- Hipétesis de trabajo (HT): El presente trabajo esta enfocado en la caracteristica 1 de los ritmos 
circadanos antes descrita, es decir, en la manifestacién de una ritmicidad circadiana en condiciones 

constantes. Asi, HT: Si existe un ritmo circadiano de sensibilidad a la luz, este debe mantenerse en 

condiciones constantes de oscuridad. De existir tal ritmo sera la manifestacién de un sistema oscilador 
interno. 
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4: OBJETIVOS 

4.1: GENERAL 

Investigar la existencia de un ritmo endégeno de sensibilidad a la juz a partir del registro de la 
actividad eléctrica del ojo compuesto ante un estimulo luminoso en condiciones de oscilacién 
espontanea, en dos castas de hormigas de la especie Camponotus atriceps. 

4.2: ESPECIFICOS 

a) obtener la respuesta electrica del ojo (ERG) bajo condiciones cronicas de oscuridad y 
temperatura. 

b) Analizar los registros del ERG en busca de una oscilacién en la respuesta ocular. 

c) Determinar los parametros de la oscilacién encontrada (periodo, relacién a/p, amplitud) 

d) Determinar las diferencias del ritmo entre dos castas de hormigas (reinas virgenes y obreras 
mayor). 

5- MATERIALES Y METODO 

5.1- ANIMALES 

Hormigas reinas virgenes aladas, asi como obreras de una colonia silvestre de hormigas 
Camponotus atriceps (= abdominalis) Fr. Smith 1908, de una gran colonia de la Ciudad de México 

fueron colectadas conforme se sometian a monitoreo de la actividad sensorial ocular. Esto se hizo con la 

finalidad de estudiar el ritmo fotosensorial que presentan las hormigas en oscilacién espontdnea del 
Titmo. Los animales fueron capturados en grupos de 6 a 10 hormigas durante la noche, a partir de las 18 

horas, momento en que empieza la actividad de forrajeo a principios de verano. Se capturaron 
unicamente soldados y reinas aladas prevuelo. Una vez capturados los animales fueron colocados de 

inmediato en frascos de vidrio limpios. En cada frasco se colectaron un maximo de seis individuos. Esto, 

con la finalidad de evitar, que por el estrés de la manipulacién, las hormigas liberasen acido férmico en 

exceso, el cual puede ser letal para ellas. Las hormigas colectadas en frascos fueron mantenidas en 

condiciones naturales de iluminacién hasta el momento del montaje experimental en el laboratorio 
aproximadamente 12 horas mas tarde. 

5.2: REGISTRO ELECTRORRETINOGRAFICO 

Para llevar a cabo los objetivos, se registré la respuesta de la actividad eléctrica del ojo 

compuesto (ERG) de dos diferentes castas de la hormiga C. atriceps a destellos de luz, bajo condiciones 
crénicas de obscuridad y temperatura. 

5.2.1 Electrodos e instrumentacion 

EI registro de la sensibilidad visual se realizé mediante experimentos de electrorretinograma 
(ERG). Se utilizaron electrodos metdlicos de acero de 5-10 micras de didmetro (en la punta), y 
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aproximadamente 1.7 cm de longitud, cubiertos con un aislante hasta muy cerca de la punta, la cual 

estuvo en contacto con los liquidos corporales. El electrodo en su parte final (opuesta a la parte que se 
inserta en el animal) est4 conectado a un alambre que a su vez conecta con el cable que lleva la sefial al 
amplificador. Se utilizé un amplificador marca Grass modelo 7P122E, el cual manda la sefial al poligrafo 
marca Grass modelo 79E, conectado a su vez a un sistema de estimulo y registro automatico. El sistema 

fue calibrado a LmV por centimetro. 
La sefial se digitaliz6 y se capturé en una computadora PC 286 mediante el uso de un programa 

disefiado en el Laboratorio de Neurofisiologia Comparada y una tarjeta de interfase Datalink. 
Se utilizé un estimulador marca Grass modelo P522 con una lampara de luz blanca con los 

siguientes parametros de estimulo: 

- Duracién del estimulo: 10 milisegundos 
- Intensidad del estimulo: 1800 lux 

- Longitud de onda: laz blanca 
-. Frecuencia entre estimulos: Cada 3 minutes. 

5.3: DISENO EXPERIMENTAL 

Caracterizacién def ritmo ERG en condiciones constantes de temperatura y oscuridad. Cada 
hormiga fue anestesiada por enfriamiento (en un refrigerador por 8-10 minutos) para su manipuiacién. 

La hormiga fue fijada en una de las mitades de cajas petri de 6 cm de didmetro, con cera de Campeche 
adosandola firmemente por el térax a la base de la caja petri. Se tuvo cuidado de no obstruir todo el 
cuerpo para no asfixiar al animal. La cabeza asi como las antenas fueron aseguradas para evitar 

movimientos y contactos fortuitos con el electrodo intraocular. Las patas fueron cubiertas con la cera 
para evitar movimientos y contactos con el electrodo abdominal de referencia. Un trozo de papel secante 
fue colocado debajo del gaster a modo de "tapete" para absorber el 4cido formico eyectado por la 

hormiga y asi evitarle algtin daito. 
El electrodo se insert6 mds o menos en la parte central del ojo, a mano y en ocasiones con ayuda 

de un micromanipulador disefiado para tal objetivo. El electrodo activo se colocé dentro del ojo del 
insecto, atravesando la cérnea, y el electrodo de referencia se colocd en algtin lugar alejado 
eléctricamente del potencial de la cérnea. Labhart (1986) colocé el electrodo de referencia en la c4psula 
cefalica, sin embargo, como en el presente trabajo se realizaron registros crénicos de un minimo de 
duracién de 4 dias, y como se exploré el ritmo fotosensorial, fue preferible evitar cualquier dafio 
neurolégico asociado a la insercién del electrodo en el duro craneo de las Camponotus atriceps; asi que 
el electrodo de referencia fue colocado en el abdémen atravesando la membrana intersegmental entre el 

primer y segundo segmentos del gaster para ponerlo en contacto con los liquidos corporales. La 
manipulacién y la fijacién de los electrodos se realizaron bajo mictoscopio estereoscopico. El electrodo 
de referencia fue insertado en la membrana intersegmental del primero al segundo segmento del gaster. 

El registro de ia seilai eléctrica evocada a un destello luminese generado por el fotoestimulador, se llevé 
a cabo mediante un preamplificador conectado a un poligrafo que recogia la sefial en papel. 
Simulténeamente la sefial eléctrica era recogida por una PC. 

La preparacién se mantuvo dentro de una cabina refrigerante a temperatura y oscuridad 
constantes y aislada eléctricamente. La temperatura a la que se mantuvo la cabina fue 20°C. La tapa de 
la cabina presenta una ventana de vidrio la cual permte el paso de luz de la ldmpara de estimulacién, la 
cual se controlé por un programa de cémputo. El programa de computadora dispara un 
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destello luminoso de la lampara de estimulacién cada 3 minutos; la respuesta se registré y se grabo en un 

disco de la computadora. 

En los casos en los que el primer intento de montaje resulté exitoso, las hormigas de respaldo 

fueron liberadas en su nido. Cada registro se realizé con hormigas recién capturadas. La preparacion 

permanecié en registro durante un minimo de 3-5 dias, habiendo casos en los que las hormigas 

resistieron més, prolongandose el registro hasta 15 dias. Los animales se registraron en condiciones 

constantes de luz y temperatura asi como en aislamiento de interacciones sociales. 
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5.3.1, Andlisis de resultados 

  

Los datos obtenidos (series de tiempo) se analizaron mediante la construccién de graficas 

individuales en Jas que se relaciona el tiempo externo con la amplitud del ERG (medidas del voltaje vs 

tiempo). Se calculé el periodo, la relacion actividad/reposo (a/p) y la amplitud del ritmo. El valor del 

periodo en oscilacién libre en condiciones de oscuridad constante DD (tpp) se obtuvo por medio del 

periodograma de chi cuadrada empleando el programa TAU (Minimitter, 1.04), considerando ritmicos 

los picos por encima del intervalo de confianza de p<0.01. Los ritmos con periodos entre 20 y 28 horas 

fueron considerados circadianos; aquellos con periodos mas cortos a 20 horas ultradianos, y los que 

presentaron periodos mayores a 28 horas fueron considerados infradianos (Aschoff, 1981). En seis de 

las diez hormigas se encontraron dos periodos altamente significativos en el periodograma. Se considera 

como Periodo 1 (t,) al pico mayor y como Periodo 2 (t,) al pico menor. 

Se calculé la amplitud relativa (AR = ZAye/ZAnin) de la respuesta del ojo para cada hormiga; la 

amplitud (A = ZAga72Anin) ¥ la relacién alfa/rho (o/p). Esta titima indica la relacién entre el tiempo en 

el que el animal presenta la mayor amplitud de respuesta o de actividad (alfa) y el tiempo en que 

presenta la menor amplitud de respuesta (tho), conocidos respectivamente como periodo de actividad y 

periodo de reposo. El periodo de actividad, alfa, comienza a medirse cuando la curva alcanza el 50% de 

su incremento, es decir, son los valores de la curva por encima de la distancia horizontal que recorre la 

media. El periodo de reposo, rho, son los valores de la curva por debajo de la media. Si es mayor el 

periodo de actividad (alfa), entonces el indice alfa/rho sera mayor. 

El inicio de o (alfa) indica la hora a la que la onda alcanza el 50% de decremento. Rho se 

considera el punto en el que la oscilacion disminuye el 50% de su amplitud. La duracién de cada periodo 

se hizo tomando como punto de referencia o fase a alfa, lo que permite apreciar la evolucién del periodo 

alo largo del registro. La hora de respuesta maxima indica la hora de mayor sensibilidad (acrofase). La 

diferencia estadistica entre el ritmo de reinas y obreras se establecié por medio de las pruebas de Barttlet 

y t’-de Student (para heterogeneidad de varianzas). 
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6- RESULTADOS 

Los resultados que se presentan en esta seccién provienen de registros crénicos de hormigas 
silvestres de dos castas: reinas aladas y obreras major o soldados. En este estudio se presentan registros 
de amplitud ERG vs tiempo externo obtenidos de un total de 10 hormigas Camponotus atriceps. De las 
10 hormigas registradas, cuatro fueron obreras mayor y seis fueron reinas virgenes. Ambas castas de 
hormigas fueron capturadas de su nido en la Ciudad de México. 

Todas las hormigas a las que se les practicé el registro electrorretinografico, presentaron 
variacion ritmica en condiciones constantes DD (oscilacién libre) ante el estimulo luminoso de intensidad 
constante. De las 10 hormigas registradas, seis de ellas presentaron dos picos altamente significativos en 
el periodograma. De estas seis, dos de ellas corresponden a hormigas obreras mayor, y cuatro a reinas. 
Las 10 hormigas presentaron un periodo mayor a 20 horas, y las que presentaron dos periodos altamente 
significativos, o bien estuvo entre las 16 y 18 horas, o entre las 26 y 29 horas de duracién (t, promedio: 

- 23.4 h). Las tablas 1 y 2, muestran los principales parametros medidos a partir de las graficas en los que 
se pueden apreciar estas caracteristicas. En la columna denominada "Hormiga", se anota uma clave 
distintiva para cada insecto (esta clave esté relacionada con el registro, indicando ‘el canal’y la fecha). ~ ~~ —— - 

En las tablas 1 y 2, también se muestra la amplitud relativa de la respuesta del ojo para cada 
hormiga, la amplitud y la relacion o/p. Esta ultima indica la relacién entre el tiempo en el que ef animal 
presenta la mayor amplitud de respuesta (alfa) y el tiempo en que presenta la menor amplitud de 
respuesta (rho). El periodo de actividad, alfa, comienza a medirse cuando la curva alcanza el 50% de su 
incremento, es decir, son los valores de la curva por encima de la media. El periodo de reposo, rho, son 

los valores. de la curva por debajo de la media. Si es mayor el periodo de actividad (alfa), entonces et 
indice alfa/rho ser4 mayor. En las tablas | y 2, puede apreciarse que 5 de las 10 hormigas registradas 

presentan un indice alfa/rho superior a 0.8 y proximo a I, le que indica que el periodo de actividad fue 
ligeramente menor que el de reposo en estos individuos (hormigas C30311, C30403, C30508, C20514, 

y 30709). En otros individuos (C21104, C40512, C20603), a fue ligeramente superior a p. Dos 

extremos pueden apreciarse al observar las tablas | y 2. La hormiga obrera C21005 y la hormiga reina 
C30711, presentan, respectivamente, el mayor y el menor indice alfa/rho. 

Tabla 1 

Parimetres del ERG de harmiges ebreras Camponotus airiceps 

Hormisa  Periodo | (hrs.}Periode 2 (hrs.)jAmplitud m¥ [Amplitod relative —_ilfattho [DE Periodo 

  

  

  

  

C3031 20.2 (20:12) - 0.00149 1.0279) 09516 0.954 

30403 24,1 (24:06) haan’ 6.0016 1.0316] 02582; 536 

21005 BACQ324 27-9 (27:54) 0.0378 {52} 2.716 5.819 

(21104 26.4(26:24)| 17.7 (17-42) 9.0413 2.319] 1.0431 4925 

Tabla 2 
  

Parimerros del ERG de hermigas reina aladas Camponotus atriceps 

Hormiga [Period | (hrs,) Periode 2:(ias.) Amplited mY |Amplitod relative pifaitho [DE Periods 
  

  

                  

730508 235 (2330)| 22.8 (28:48) 0.0037 1.0713| 0.2232) 6.424 
(C40512 165 (16-323, 23.5 (23:30) 0.0029 1.0498 133 37 
20514 BIQR 1S. (18:06) 0.0013) 1023} @9136) 6.645 
20603 24.5 (24:30) 19 0.0025}. 1.0473| 1.4466 259 
30709. 22.4(22:24| =r 0.0065; 1.1164) B.919 2.394) 
30711 22.7 (22:42) _e 0.0053 1 0348 033 3.32 
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Cada registro ERG crénico practicado a cada hormiga tuvo una particular duracién, dependiendo 
en cada caso de caracteristicas particulares para soportar el tratamiento. Asi, hubo hormigas que 

soportaron facilmente hasta 15 dias de registro, como la hormiga C20514, la cual fue liberada con vida y 
en buenas condiciones al finalizar el registro. Sin embargo, otras hormigas no soportaron de igual 

manera el registro cronico, muriendo a los escasos 3 dias de registro (como la hormiga C30311). En 
algunos casos aparecieron transitorios (ciclos con fases variables), después de los cuales el ritmo oscilé 

libremente manifestando su periodicidad endégena (ver hormiga C21005). 
Las tablas 1 y 2, también muestran la desviacién estandar (DE) de los periodos de cada oscilacién 

del ritmo de cada hormiga, es decir, la desviacién estandar de la evolucién del periodo en el ritmo de 

cada hormiga. La duracion del periodo de cada ciclo se muestra, para algunas hormigas, en las tablas 3- 
7, 

La figura 20 muestra, a la izquierda, un registro tipico de una hormiga obrera major (hormiga 

C21005). Esta figura relaciona los cambios de voltaje del ojo como respuesta a los destellos de luz con 
el tiempo (los dias de registro). En estas graficas podemos apreciar la variacién en la amplitud de la 

respuesta ocular a través del dia. 

En las tablas de caracteristicas para cada hormiga (tablas 3-7) estan anotados los principales 
pardmetros de la oscilacién. En esta figura puede apreciarse que el periodo de actividad es mayor al de 

Teposo (indice «/p = 2.716, ver tabla 1). La misma figura 20 muestra, a la derecha, el periodograma para 

la hormiga C21005 con el pico de mayor significancia a las 23.4 horas. 
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Figura 20. Registro tipico del ERG de una obrera mayor (soldado C21005) a la izquierda. A 1a derecha el 
periodograma para el registro. 

Este es uno de los registros de mayor duracién: 14 dias de registro. Esta es una de las dos 
hormigas obreras que presentaron dos periodos significativos en el periodograma. E] primer periodo cs 

t, = 23.4 horas, el segundo periodo cs t, = 27.9 horas (ver periodograma y curva promedio a la derecha 

de la figura 20). 
En la figura 20 puede apreciarse este doble componente que se fusiona a partir del dia 6° de 

registro. Posteriormente, a partir del 11° dia de registro, parece que los dos componentes se separan. La 
tabla 3 coresponde a las principales caracteristicas del ERG de la hormiga C21005. 
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Tabla 3 
Y Caracteristicas del ERG de hormiga obrera C. atriceps C21005 | inicio de alfa (brs:mins:segs|Amplitud de cada pico mV Duracion de cada periodo (hrs:mins:segs) | 9:52:12 0.0102 18:51:36 (18.86 brs) ! 4:16:48, 0.0119 20:34:12 (20.57 brs) i 0:00:00 0.0356 24:09 (24.15 brs ! 0:00:00 0.0494 22:08:24 (22.14 hrs) i 23:08:24, 0.0578| 23:08:24 (23.14 hrs)| i 22:16:48 0.0496 24:00:00 

22:16:48 0.035 27:25:48 (27.43 hrs)| | 1:42:36 0.0455 34:43:12 (31.72 hrs) 9:25:48 0.0345 38:34:12 (38.57 hrs) 0:00:00 0.0494) 24:00: 0:00:00 a0] wa08     
  

La figura 21 muestra un registro de larga duracin del ritmo ERG de otra obrera: C21104. Este registro tuvo una duracién de 13 dias. Hacia la parte final de este registro se aprecia la disminucién de la amplitud (A,..-A...). En la parte derecha de la figura 21 se presenta el periodograma para esta hormiga. 
En él se aprecian los dos componentes principales del ERG: 1) Un componente principal con un valor ¢, 
= 26.4 horas; 2) un Segundo componente que corresponde al periodo.t, = 17.7 horas. Mas hacia la izquierda se observa otro componente ritmico entre las 13 y las 14 hrs. La tabla 4 muestra las caracteristicas del ERG de la hormiga C21104. 
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Figura 21. Registro ERG para ia hormiga C21104. A la derecha el periodograma 

  

  

  

    
  

Tabla 4 
i Caracteristicas del ERG de bormiga obrera C. atriceps C21104 
Inicio de alfa (hrs-mins:segs|Amplitud de cada pico mV Duracién de cada periodo (brs:mins:segs) 

19:12:00 0.05! 18:07:48 (18.13 brs) 
| 13:51:36 0.0256] 18:07:48 (18.13 brs) 

8:31:48 0.0384 14:24 (14.4 brs | 22:55:48) 0.05 14°55:48 (14.93 brs) 
' 14:24:00/ 0.0472 14:24 (14.4 brs) 
' 4:15:36 0.0508 9:03:36 (9.06 brs 

| 13:19:48, 0.0484 17:03:36 (17.09 brs) 
: 6:24:00 0.038 11:12 (12.2 brs) 

18:07:48 0.0467 16:31:48 (16.53 brs’ 
| 10:07:48 0.045. 6:55:48 (6.93 brs 

17:36:00 0.015: 25:03:36 (25.06 hrs} | 18:07:48. sonal wane) 
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La figura 22 corresponde al registro del ritmo ERG de la hormiga reina alada C40512. En el 

periodograma para esta hormiga, que se muestra en la parte derecha de la misma figura 22, se observa 

que el pico mas significativo corresponde a un periodo de t, = 16.5 horas, mientras que el segundo pico 

(hacia la derecha) es el de t, = 23.5 horas. 
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Figura 22. Registro ERG para la hormiga C405 12. A la derecha el periodograma 

La tabla 5 muestra las principales caracteristicas del ERG de la hormiga C40512. 

Tabla 5 

Caracteristicas del ERG de hormiga reina C. atriceps C40512 
  

   

  

   

     
15:39:00 22:25:48 2.4 43 hrs) 

: 14:04:48 0.0026 14:36 (14.60 hrs, 
' 4:41:24 0.0035, 14336 (14.60 bys 
: 19:18:00) 0.0024} 17:43:48 (17.73 brs) 
i 13:02:24] anne] anne   
  

El registro para la hormiga reina alada C20514 (ver figura 23) es el de mayor duraci6n para la 

muestra de reinas (el registro se prolongé hasta los 15 dias). Puede apreciarse la relacién actividad- 

reposo en el registro que es casi de 1:1 (indice a/p = 0.9136, ver tabla 2). 

El periodograma, a la derecha en la figura 23, muestra dos picos significativos para los periodos, 

los cuales son: t, = 23.3 horas y t, = 18.1 horas. Un t, no mostrado en la tabla 2 ni en el periodograma 

de la figura 23 fue encontrado y presenta un valor de t, = 36 brs. En la tabla 6 se muestra la evoluci6n 

de t durante el registro. 
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Figura 23. Registro ERG para la hormiga C20514. A la derecha el periodograma 

Tabla 6 
  

Caracteristicas del ERG de hormiga reina C. atriceps C20514 
  

  

iL 
Inicio de alfa (hrs-mins:segs|Amplitud de cada pico mV Duracién de cada periodo (hrs:mins:segs) 
{ 21:40:12 0.0013 25:33 (25.55 brs 
| 23:13:12 0.0012 18:34:48 (18.58 brs) 
i 17:48:00 0.0004, 24:46:48 (24.78 brs)| 
: 18:34:48 0.0009: 25:33 (25.55 brs 
: 20:07:48 0.0015 24:46:12 (24.77 brs} 

{ 20:54:00 0.0017 23:13:48 (23.23 brs) 
! 20:07:48 0.0018 27:52:12 (27.87 hrs)| 

24:00:00 0.0021! 18:34:48 (18.58 hrs) 
18:34:48 0.0021 18:34:48 (18.58 brs)| 

13:09:36 0.0004 38:42:36 (38.71 hrs) 
| 3:52:12 0.001 13:09:36 (13.16 hrs) 17-01-48) wore] sana 

        

Por ultimo, la figura 24 muestra el ritmo ERG de la hormiga C30711. El periodograma 
correspondiente a esta hormiga se muestra a la derecha en la misma figura 24, en donde el pico mas 
significativo indica un valor de t = 22.70 horas. 

En la tabla 7 se presentan Ja evolucién de las caracteristicas del ritmo de la hormiga C30711. La 
amplitud se mantuvo relativamente constante con un promedio de 0.0053 mV (ver tabla 2). 

  

  

  

Tabia 7 
Caracteristicas del ERG de hormiga reina C. atriceps C30711 1 

Inico de alfa (hrs-mins:segs|Amplitud de cada pico mV Duracion de cada periodo (hrs:mins:segs) | 
: 21:00:00 0.0059 19:24 (19.4 hrs} 

18:00:00 0.0042 16:04:48 (16.08 hrs 
15:00:00 0.0052) 22:43:12 (22.72 brs} 

1 16:25:00 0.0059 sonal     
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Figura 24. Registro ERG para la hormiga C30711. A la derecha el periodograma 

De los datos mostrados, puede resumirse que, en el presente trabajo se encontrd que las 

hormigas Camponotus atriceps despliegan una ritmicidad circadiana y una ultradiana (0 infradiana) 
endogenas de sensibilidad a la luz. Las oscilaciones registradas por la técnica del ERG asi lo confirman. 

La ritmicidad circadiana fotosensorial ocular no ha sido reportada antes de este trabajo. Las 10 hormigas 

sometidas a registro ERG desplegaron ritmicidad circadiana. Los valores circadianos de t se encuentran 
entre las 20.2 y las 27.9 horas. Ademas, de las 10 hormigas registradas, 6 presentaron otro componente 
ritmico en el registro ERG, que bien puede ser ultradiano (< 20 hrs.) 0 circadiano mayor a 24 horas (< 

27.9 brs.), y en un caso, infradiano (Tesos9g = 28.8). En las hormigas que presentaron un solo componente 

ritmico, este fue circadiano (hormigas obreras: C30311 con t = 20.2 horas, C20403 con t = 24.1 horas, 

y hormigas reina C30709 con t = 22.4 horas y C30711 con t = 22.7 horas). 

La figura 25 muestra los valores de t y DEt (desviacion estandar del periodo) para reinas (parte 

izquierda de la grafica), y para obreras (parte derecha). 
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Opera por una relacion de retroalimentacién que permite que cada nivel de organizacion sea 
semuindependiente pero en interaccién (Michel & Moore, 1995). De este acoplamiento emergen 
patrones a parur de la coordinacién de cada componente separado y con su propia historia. 

- Un ritmo endégeno en cada individuo 

En este trabajo se busco la presencia de un patron consistente en cada componente de un sistema 
mayor. Seguin los trabajos de Cole (1990, 1991, 1992), los patrones que presenta la colonia completa de 
Leptothorax allardycei emergen s6lo cuando Ja densidad de poblacién supera cierto umbral, y, por el 
contrario, para cada individuo no existieron patrones detectables. En los modelos computacionales 
desarrollados por Miramontes (1995), cada individuo es considerado un automata arritmico, y los 
patrones temporales de actividad surgen de la interaccién por contacto fisico entre cada entidad. Sin 
embargo, la arritmicidad individual no es necesariamente el caso en todas las sociedades. North (1987; 
1993) encontré que individuos aislados de hormigas Formica polyctena despliegan ritmos circadianos 
motores individuales sincronizables por luz y temperatura. , 

Como se mencioné en los resultados, se encontré, por medio del periodograma, que las hormigas 
Camponotus atriceps despliegan una ritmicidad circadiana endégena de sensibilidad a la luz en 
oscilacién espontdnea (ver tablas | y 2 y figuras 20 a 24). Algunas hormigas presentan otras 
periodicidades (ultradiana o infradiana). La existencia de varios componentes (dos periodos) en el ritmo 
puede deberse a que el reloj esté formado por un sistema multioscilatorio susceptible de acoplarse 0 de 
ser sincronizado bajo la accién de diferentes sefiales ambientales (diversos zeitgebers: fotoperiodo, 
temperatura -como North en 1987 y en 1993 demostd que, los ritmos individuales de actividad, pueden 
ser sincronizados-, e interaccién social). Esto es muy posible, ya que, como sefiala Page (en Aschoff, 
1981), los sistemas circadianos de invertebrados estan constituidos por mds de un oscilador. Estos 
osciladores mtiltiples y no redundantes (funcional y anatomicamente) son una caracteristica importante 
dei sistema circadiano de Ios invertebrados. Algunos de los ejemplos, proporcionados por Page, de 
miiltiples osciladores son: en Aplysia, junto a los osciladores oculares, parece que existe otro 
marcapasos localizado en el ganglio abdominal; en el acocil, existen dos osciladores diferentes, uno 
ocular, y otro en el ganglio cerebroide; en las cucarachas y en los grillos, parece que existe otro 
oscilador fuera de los Idbulos dpticos. Este autor también afirma que en cada invertebrado en el que se 
ha realizado la bisqueda de un reloj bioldgico, se ha encontrado, también, evidencia de la existencia de 
multiples (y no redundantes) marcapasos. 

La pregunta que surge, dice Page, y que concierne principalmente a Ia linea a la que se dirigen los 
estudios sobre la organizacién temporal en las sociedades de hormigas, es: gesos osciladores son 
secundarios y esclavos controlados jerarquicamente por un oscilador primario? o 4son componentes de 
un sistema marcapasos compuesto de una red distribuida de osciladores mutuamente acoplados? Estas 
preguntas podran ser respondidas en estudios realizados con organismos o bien, el estudio de la 
organizacién temporal en las sociedades de insectos lleve un paso més allA las analogias entre 
organismos multicelulares y sociedades, aportando datos clave para responderlas. Seguin los estudios 
realizados, en algunos de esos invertebrados que presentan al menos dos osciladores, se ha visto que, 
por ejemplo en la cucaracha, ambos osciladores no son diferentes (tienen periodos de 23.95 y 24.5 
horas). Sin embargo, en el escarabajo Blaps gigas, los dos osciladores encontrados son independientes. 
Cada oscialdor se encuentra en uno de los ojos, en el lébulo 6ptico. 

En este trabajo se han encontrado en la mitad de las hormigas estudiadas, dos picos evidentes en 
el periodograma, sugiriendo la existencia de mas de un oscilador. Sin embargo, el registro se realizé slo 
€n un ojo, asi que la ritmicidad manifiesta proviene de la respuesta eléctrica de sélo un sistema retiniano. 
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Asi, o bien ambos osciladores tienen acceso a ambos ojos, 0 cada ojo presenta dos osciladores, 0 existe 

otro oscilador en otras areas cerebrales, 0, si la presencia de los dos periodos no se debe a la existencia 

de mds de un oscilador, el oscilador tmico es responsable de los dos componentes detectados por el 

periodograma (esto ultimo es menos probable debido a que los periodos no son arménicos). Segin los 

estudios realizados por Martin et al. (1978) y Martin & Martin (1987), es probable que los cuerpos 

fungiformes estén involucrados en el sentido del tiempo de las abejas, pues, al transplantar tejido 

cerebral (los cuerpos fungiformes) desde abejas donadoras entrenadas para alimentarse en horarios 

determinados, se ha transferido una sefial de tiempo aprendida, la cual se vuelve determinante en el 

patrén temporal de actividad de las abejas recipientes en los 3 a 4 dias siguientes a la operacion. Aunque 

estos resultados no implican la localizacién de algun oscilador, la enorme redundancia de los elementos 

intrinsecos en el pedinculo asi como en los l6bulos « y 6 hacen de los cuerpos fungiformes, segun 

Huber (citado en Martin et al, 1978), una maquinaria ideal de medicién de tiempo o de procesamiento 

de informacién temporal. De esta manera, quiz todas las téreas aprendidas estén vinculadas a la 

dimensién temporal. Asi, segan Martin et al. (1978). la informacion transplantada es un complejo de dos 

componentes: 1) una sefial de tiempo que coordina el patron de actividad de las. abejas recipientes, y 2) 

un aumento iiespécifico-en 4a -actividad-total de los. animales operados.. Asi, probablemente el otro 
componente oscilatorio provenga de estas areas superiores implicadas, en las abejas, en el sentido def ~ ~~ 

tiempo, sin embargo, esta cuestién requiere de mis estudios. 

: Diferencias entre reinas virgenes y obreras mayor 

En la figura 26 se presenta una comparacién entre la relacién actividad-reposo y la amplitud. 

Aunque aparentemente las reinas (A = 3.7 V; a/p = 0.96) presentan valores menores a los de las 

obreras (A = 20.5 »V; a/p = 1.39), no hay diferencias significativas entre RV y OM (para amplitud: 

t'=1.523,0.2<p<0.5; para a/p: t'=0.9154,0.20<p<0.50), no obstante, las OM muestran mayor 

variabilidad (para amplitud: B=30.7757, p<0.001; para o/p: B=8.3906, 0.005>p>0.001). Los dos datos 

extremos mayores de las OM para amplitud, muestran diferencias significativas en relaci6n con las RV 

(t=21.7894, p<0.001), pero los dos datos extremos menores de las OM no muestran diferencias 

significativas en relacién a las RV (t=-1.2361, 0.20<p<0.50). Seguin estos datos, las obreras presentan, 

en general, mayor variabilidad en la relacién actividad/reposo y en la amplitud, en comparacién con las 

reinas en relacién a los mismos parametros. Probablemente esto se relacione con el forrajeo y con la 

mayor participacién de las obreras en comportamientos sociales (asi como con la posibilidad de la 

presencia de diferentes subpoblaciones temporales de obreras dentro de la colonia; ver mas adelante), ya 

que las reimas permanecen mayormente dentro del nido limitandose a participar en intercambios 

alimenticios. 

: Variacién intraindividual del ritmo 

Aunque los ritmos, en general, implican una anticipacién 2 los cambios ambientales de manera 

que la reaccién fisiolégica se optimiza, vemos que, aunque el periodograma detecta claramente un 

periodo, cada oscilacion varia en un mismo individuo. La variacion en los periodos de cada oscialcién es 

importante, ya que, se considera que el periodo de los osciladores es muy estable, aun en un amplio 

rango de variables ambientales (Pittendrig, 1981). Esto podria estar relacionado con la dependencia y 

sensibilidad de las hormigas a la densidad de poblacién y con las propuestas de Cole (199 1a,b) quien ha 

sugerido que cada individuo se vuelve activo esponténeamente, y que la variacion en el intervalo entre 

picos de movimiento declina conforme aumenta el numero de hormigas en contacto, y que el intervalo 
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de actividad entre picos sucesivos de movimiento, en individuos aislados, es impredecible, esto significa 
que cada individuo de una colonia es arritmico, por lo menos para actividad locomotora. De la misma 
manera, es posible que la variacién que presenta cada individuo en Ja evolucién de 1, por ejemplo 
DET cas = 5.819 (DEt erm eS la desviacién estandar de los periodos de los ciclos del ritmo de la 
hormiga C21005; ver tablas 1 y 2), en su ERG se deba al aislamiento social (recordemos que el registro 
se realiza en aislamiento total) y que el oscilador que subyace a la "ritmicidad" manifiesta necesite del 
contacto social para mantener un patrén ritmico mas uniforme. Es probable que por esto, North (1993) 
no encontré un ritmo de actividad locomotora en oscilacién libre ya que, como é] mismo menciona, los 
ritmos de actividad individual son incoherentes ya que el valor del periodo tiene una variacién 
interindividual alta. Esto revela la importancia que la sociedad tiene sobre la mayoria de las caractristicas 
de cada individuo. Asi, cada individuo no es una entidad aislada, sino una pieza de un todo mayor, por 
lo que la acci6n que cada hormiga realiza no depende de lo que ella necesita, sino de las necesidades de 
los otros miembros de la colonia (N. Franks & S. Bryant, citados en Hélldobler & Wilson, 1990). De 
esta manera, la ritmicidad individual puede volverse menos variable si existen las sefiales adecuadas o 
por lo menos el contacto social adecuado. Seguin lo anterior, una hormiga en condiciones constantes 
desplegara una oscilacion libre mds uniforme cuando se encuentre en contacto social. Recordemos que 
no podemos considerar a una hormiga como un individuo libre sino como una especializada parte de un 
sistema mayor. Cole (1991a) compara la actividad de cada individuo con la accién de una sola 
subunidad excitable 0 un solo miembro de una poblacién de osciladores imprecisos. Cuando una sola 
hormiga se considera en aislamiento, la expresién es impredecible. 

+ Variacion interindividual del ritmo 

De igual manera entre las hormigas existe variabilidad en el periodo del ritmo ERG en oscilacién 
libre para todas las hormigas registradas (DEt,, = 1.498, esto es, la desviacién estandar del periodo para 
las 10 hormigas). Sin embargo, como muestra la figura 25, esta variabilidad es proporcionada por las 
obreras (DETens = 2-56), ya que las reinas muestran una menor variabilidad de + entre ellas (DEtpin, = 

0.7332). Una vez mas, la interaccién social proporcionaria la sefial adecuada al oscilador para que este 
Ultimo desplegara un patrén constante a nivel grupal. En este caso, también estaria implicada la 
dependencia y la sensibilidad de las hormigas a la densidad de poblacién. Por lo tanto, es posible que, o 
bien los individuos se influyan mutuamente de manera que sus ritmos se van enfasando, o bien, la 
sociedad imponga periodo a los individuos via alguna sefial. Asi pues, parece que los miembros de la 
sociedad presentan, ellos mismos_y entre ellos, diversas propiedades ritmicas que les capacitan para 
responder ante los cambios ambientales y sociales. En el trabajo de Cole de 1991(a), la desviacién 
estandar del intervalo entre sucesivos picos de actividad declina conforme aumenta el mimero de 
hormigas interactuantes. Asi, es posible que el numero de hormigas interactuantes también tenga efectos 
sobre el ritmo de fotosensibilidad (descrito en este trabajo por primera vez), de manera que la desviacién 
estandar de los periodos entre individuos, y en un mismo indivdiuo, disminuya. Esto es, que la oscilacién 
de un individuo, asi como las oscilaciones entre individuos, pueden hacerse mas uniformes conforme el 
numero de individuos interactuantes se incrementa. Esto es muy probable, ya que los modelos y las 
observaciones sugieren que las colonias deben ser capaces de reaccionar automatica e instantaneamente 
a los incrementos de poblacién (Franks & Deneubourg, 1997). La mayor variabilidad entre obreras (ver 
figura 25), quizd esté relacionada con la posibilidad de que existan diferentes subpoblaciones con 
caracteristicas ritmicas diferentes entre si (ver mds adelante), y ademas, también, con la dependencia de 
las obreras a la densidad de poblacion. 
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No seria sorprendente el hecho de que existiese gran variacidn interindividual si consideramos el 
hecho de que, aunque nuestro comportamiento esté dominado por el ritmo circadiano de sueiio-vigilia 
de aproximadamente 24 horas, nosotros presentamos diferentes ritmos {a los que subyacen diferentes 
osciladores) que pueden desincronizarse. Por ejemplo, en un individuo aislado de sefiales de tiempo, el 
ciclo de actividad-reposo y el ritmo de excrecion urinaria de calcio comienzan a oscilar esponténeamente 
con un periodo de 32.6 horas, mientras que los ritmos de temperatura, potasio urinario y excrecién de 
agua contintan oscilando con un periodo de 24.7 horas (Moore-Ede et.al., 1982 pag 129). De la misma 
manera, en algunas sociedades pueden existir diferentes subpoblaciones funcionales con caracteristicas 
ritmicas diferentes entre si que probablemente se enfasen cuando la densidad de cada subpoblacién 
supera un umbral o cuando se presenta alguna sefial adecuada. 

Asi, la ritmicidad en una colonia completa puede surgir a partir de la densidad de poblacién 
(completa o de las subpoblaciones) reclutada (sincronizada o acoplada) a través del contacto social, la 
cual influiara a otros individuos, sean ritmicos (cuyos ritmos constituirian una tendencia ritmica que 
actie como centro de gravedad atrayendo a la colonia hacia un rango estrecho de periodicidades) o 
arritmicos.. Esta variacién, presente en un mismo individuo (probablemenie debida a un sistema 
multioscilatorio), y la variacién interindividual, podrian constituir la fuente de la plasticidad temporal y 
conductual de la colonia de hormigas, de manera que la respuesta a los cambios ambientales puede ser 
répida y con una alta eficiencia. En relacién a esto Ultimo, Cole (1991a) dice que seria apropiado 
considerar una colonia de hormigas como una poblacién de osciladores débilmente acoplados. Si la 
accion de un oscilador puede estimular la accién de otre, entonces, los dos osciladores estaran 
acoplados. Seguin Cole (1991a), el macanismo de acoplamiento de los oscialdores de la colonia se lleva 
a cabo por medio de los contactos fisicos, es decir, un efecto de los movimientos. Si existiese el 
acoplamiento entre los osciladores responsables de la ritmicidad fotosensorial circadiana (descrita en 
este trabajo), seria necesario determinar el papel que juegan las sefiales tdctiles y las quimicas en los 
mecanismos de acoplamiento o, dado el caso, de sincronizacién. 

De esta manera, cuando las condiciones son favorables, una subpoblacién con determinadas 
caracteristicas ritmicas puede ejercer una influencia mayor sobre la poblacién y dominar sobre otras 
subpoblaciones con otras caracteristicas ritmicas. Sin embargo, aunque estas subpoblaciones sean 
parcialmente independientes, deben ser interactuantes entre ellas para lograr la coordinacién y los 
patrones de comportamiento de la sociedad completa, es decir, deben ser capaces de ponerse en fase. 
Recordemos que de las propiedades de los sistemas componentes depende el funcionamiento del sistema 
completo con nivel de organizacién superior. Es asi que, de estas propiedades de los componentes y de 
su vinculacién retroalimentativa (determinadas a su vez por el contexto social), surge el orden y los 
patrones consistentes que presentan las sociedades. Aunque es poco probable que los individuos de la 
poblacién completa de una sociedad hormiga presenten exactamente las mismas caracteristicas en sus 
ritmos individuales (o en algunos casos no presenten 0 no se haya detectado la ritmicidad individual 
como en el caso de Leptothorax allardycei), estas diferencias en las caracteristicas y su posible 
asociacién con miltiples osciladores individuales no descartan la posibilidad de que puedan ser puestas 
en fase cuando fa sefial es la apropiada. De esta sincronizacién es posible que emerja la ritmicidad 
caracteristica de una subpoblacién o de la colonia completa: el reloj social. 

En el presente trabajo se ha demostrado la existencia de un ritmo circadiano de fotosensibilidad 
endogeno. Sin embargo, es necesario saber si tal ritmo es susceptible de regulacién por la interaccién 
social. Las sefiales involucradas en tal regulacién podrian ser de naturaleza quimica y tactil. De esta 
manera, podria estudiarse el efecto de la interaccién social, tanto de naturaleza quimica como tdactil, en 
oscilaciones fisiolégicas. Especificamente, podria buscarse alguna seiial sincronizadora del ritmo ERG 
quiza de naturaleza quimica (feromonas de tiempo o de sincronizacién: se propone el término 

80 

 



cronomonas para estas sefiales quimicas). Si existiese tal sefial, no deberia sorprendernos dada la forma 

de vida de las hormigas y su dependencia total en el sistema quimico de comunicacion en el 

mantenimiento de su organizacién. Existen evidencias de que otros animales pueden sincronizar 

oscilaciones fisiolégicas, como los ciclos menstruales, a través de sefiales quimicas percibidas por el 

sistema olfatorio. Por ejemplo, en los humanos, Preti y cols. y Cutler y cols. (en Ziegler & Bercovitch, 

1990), encontraron que las secreciones axilares femeninas colectadas a través del ciclo menstrual en un 

grupo de mujeres tuvieron un efecto sincronizante en otro grupo de mujeres con ciclos menstruales 

desincronizados previos al experimento. Esto es, el numero de dias entre el inicio del ciclo menstrual en 

los recipientes y donadores se redujo significativamente. Asi, existen muchos casos en los que las 

influencias sociales estén correlacionadas con cambios endécrinos. Tales influencias sociales estan 

mediadas por sefiales quimicas percibidas por sistemas olfatorios. Por otro lado, en las hormigas, incluso 

acciones tipo reflejo, son controlados y regulados por el contexto social, asi como por otros factores 

como la motivacién interna de cada individuo, En este caso se encuentra el rapido cierre de las 

mandibulas de las hormigas cazadoras Odontomachus, que se accionan al ser estimulados unos pelos 

localizados en las mandibulas. Sin embargo, las neuronas que controlan a los misculos que accionan las 

mandibulas reciben sefiales provenientes del cerebro y de Organos sensoriales, con lo que el estado 

motivacional del animal, el contexto y otros aspectos, predisponen a la hormiga para realizar o no el 

veloz y mortal cierre. Debido a lo anterior, las hermanas no son agredidas aunque el nido sea 

perturbado. Asi, el reflejo del cierre mandibular, en estas lamadas hormigas mandibulas de trampa, no ¢s 

un reflejo inevitable, sino que esta regulado por informacion interna y externa (Ehmer & Gronenberg, 

1997a; Ehmer & Gronenberg, 1997b; Gronenberg, 1995a; 1995b; Gronenberg & Tautz, 1994; 

Gronenberg et al., 1993; Gronenberg et al., 1997). 

Por lo tanto, y segi lo anterior, es posible que un gran nimero de funciones biolégicas de las 

hormigas estén subordinadas al contexto social, es decir, al estado que presenta la colonia en un 

momento dado. Asi, la variacién ritmica de los individuos es uma caracteristica que permite la 

sincronizacion de la sociedad como un todo. De esta manera, el ritmo de fotosensibilidad, al igual que 

los ritmos de actividad individuales que estudio Cole, presentan una enome variabilidad interindividual (y 

a la vez en un mismo individuo a lo largo del tiempo), la cual se haria uniforme en funcién del contacto 

social, resultando un patron consistente al nivel social. 

- Los beneficios de un ritmo estable 

Sin embargo, no podemos excluir de manera absoluta la existencia de un ritmo estable, y un 

oscilador asociado, en las hormigas individuales (o en términos mas generales en sociocomponentes), 

aunque probablemente esta ritmicidad individual estable sea una caracteristica espcie-especifica; no 

obstante, las propiedades emergentes siempre estarian presentes. Por ejemplo, ¢s necesario para la 

orientacién por medio del compas solar, que exista un reloj interno con una periodicidad constante poco 

variable, ya que, para compensar los movimientos del sol, al utilizario como punto de referencia, es 

necesario un marcapasos circadiano que avance en estrecha correspondencia y coherencia con los 

movimientos solares. Sin embargo, la presencia de un oscilador interno no bastaria para realizar esta 

compensacién de los cambios de posicién del sol; se requeriria, ademas, de otros centros nerviosos 

estrechamente relacionados con el oscilador u osciladores para llevar a cabo tal correccién temporal de 

la conducta. Por ejemplo, para realizar su ejecucion navegatoria, las hormigas Cataglyphis del desierto 

del Sahara emplean una parte especializada de la retina en la cual los analizadores de la polarizaci6n 

estén arreglados en una forma que imita la distribucién de las direcciones del e-vector en el cielo (ver 

mas arriba El reloj interno). La representacién interna del patrén del vector de polarizacién del cielo (un 
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mapa celestial hormiga; Whener, 1976; 1989) no es completa, ya que el vector de polarizacién cambia 
con la altura del sol, mientras que el receptor interno permanece fijo. Sin embargo, como se mencion6é 
antes, las hormigas tienen un sentido interno del tiempo que compensa los movimientos del sol. Este 
sentido del tiempo puede estar relacioando con una ritmicidad ciradiana y, por supuesto, con un 
oscilador intemo. Quiz el, 0 los osciladores responsables de! ritmo circadiano de fotosensibilidad, 
descrito en el presente trabajo, estén involucrados en tal capacidad, aunque, como se ha mencionado 
antes, probablemente participen otras estructuras y propiedades nerviosas. Aunque se ha relacionado el 
teloj biolégico de los insctos con los lébulos épticos (por ejemplo, Brady, 1974; y Saunders, 1976 
citado en Martin et al., 1978), se ha propuesto (Huber, citado en Martin et al., 1978) a los cuerpos 
fungiformes (corpora pedunculata) como una maquinaria ideal de medicién del tiempo en el sistema 
nervioso de los imsectos. Mas recientemente, se ha demostardo que el transplante de los cuerpos 
fungiformes de un donador tiene un efecto en el patrén de actividad de los recipientes, por lo que se ha 
concluido que es posible la transferencia de informacion temporal via el transplante de tejido nervioso 
(Martin et al., 1978; y Martin & Martin, 1987). 

- Segun lo anterior, la existencia de reiojes individuales ba sido demostrada, sin embargo, es 
posible que sean regulados por el estado que presenta la sociedad, por lo que cada individuo, ritmico 
(como el caso de Camponotus atriceps de este estudio, 0 Formica polyctena del trabajo de North) 0 _ 
arritmico (como las Leptothorax estudiadas por Cole) formaria parte de un sistema oscilador mayor: ia 
sociedad completa o el reloj social. Para lograr la coordinacién es necesario que existan sistemas de 
comunicacién retroalimentativos que mantengan en estrecha relacién los estados fisiolagicns y 
motivacionales de los individuos y de la sociedad a través de aquellos, sin que los individuos conozcan el 
patron global que contribuyen a crear. De esta manera, es posible que los diferentes componentes del 
reloj social (diferentes individuos o grupos de individuos), y las ritmicidades que estos despliegan, sean 
diferencialmente susceptibles a diversas sefiales procedentes del ambiente, incluyendo el ambiente social, 
0 que la diversidad ritmica de la sociedad, permita la flexibilidad de respuesta a los cambios ambientales. 

+ Sincronizacion social 

El fotoperiodo parece ser uno de los factores ambientales mds importantes que pueden 
sincronizar los ritmos circadianos, pues, el efecto mds evidente de la rotacién terrestre es la variacién de 

la energia electromagnética incidente sobre la superficie terrestre. Por lo tanto, es posible, también, que 
el fotoperiodo incida indirectamente sobre un ritmo, sincronizandolo, a través de interacciones sociales. 

Esto es, que, posiblemente, las hormigas sometidas a un fotoperiodo de 24 horas (LD 12:12) puedan 
sincronizar a otras hormigas en condiciones constantes (DD) a través de interacciones quimicas o 
tactiles. De esta manera, al igual que las hormigas dentro del nido deben ser altamente sensibles a.los 
cambios de temperatura para sincronizar sus ritmos de actividad (North, 1993), también es posible que 
las hormigas sean sensibles a los estados fisiolégicos diferentes de hormigas sincronizadas por un 
fotoperiodo o cualquier otra sefial. Por ejemplo, las obreras de Camponotus mus despliegan un ritmo 

ciwcadiano, cuando estén bajo un foroperiodo LD 12:12, de seleccién térmica en el que las obreras 
prefieren una temperatura de 30.8°C a la mitad del periodo de luz, y durante ef periodo de oscuridad 
prefieren una temperatura de 27.5°C. Asi, a lo largo del dia, ellas se mueven de una a otra temperatura 

en horarios regulares (con un periodo t = 23.5 horas en oscilacién libre), levando a la cria con ellas y 
empujadas por un reloj biolégico interno (altamente susceptible de ser sincronizado por un fotoperiodo) 
que controla este complejo comportamiento de mudar a la cria de una a otra temperatura (Roces, 1995; 
Roces & Niifiez, 1989; 1996). Para que las hormigas realicen esta translocaci6n circadiana de la cria a 
sitios con diferentes temperaturas, es necesario que esté sincronizada con un fotoperiodo. Pero si las 
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hormigas dentro del nido no estén expuestas a la haz, es posible que la temperatura juegue un papel 
como un Zeitgeber secundario o bien que las interacciones sociales también participen en fa 
sincronizacién del ritmo. 

En restimen, es posible que 1) cada individuo presente varios osciladores diferencialmente 
susceptibles a distintos tipos de sefiales ambientales y sociales y que las sefiales adecuadas los recluten 
en subpoblaciones con patrones ritmicos particulares; 2) que un oscilador principal controle por diversas 
vias, los distintos comportamientos ritmicos que despliega la sociedad y las subpoblaciones de ésta, 0 
que, durante el desarrollo el oscilador se imponga sobre determinados circuitos del SNC en mayor grado 
y, asi, pueda ser desplegada una ritmicidad sincronica entre los diferentes individuos pero en diversas 
tareas: forrajeo, translocacién de la cria, etc., y 3) que la sociedad completa esté formada por 
subpoblaciones cuyos individuos presenten caracteristicas ritmicas similares capaces de ponerse 
mutuamente en fase (acoplandose o sincronizdndose) con mayor facilidad que con individuos de otras 
subpoblaciones. Es decir, que los individuos de una subpoblacién tengan un oscilador que domine su 
comportamiento y que influya con mayor intensidad sobre los otros osciladores y sobre los efectores. 
Esta presencia de varios osciladores en cada uno de los individuos les permitiria ponerse en fase si las 
condiciones ambientales y sociales son las apropiadas. Todos estas caracteristicas ritmicas variables 
entre los diferentes individuos dependen del estado de la sociedad, de sistemas de comunicacién y de la 
densidad de poblacién. 

+ Resumen 

1) Las hormigas de la especie C. atriceps, tanto obreras mayor como reinas virgenes, presentaron un 
claro ritmo circadiano de fotosensibilidad. La ritmicidad individual en hormigas podria ser una 
caracteristica especie-especifica. 
2) La manifestacién de otras ritmicidades (infra o ultradianas) indica la existencia de un reloj biolégico 
formado por un sistema multioscilatorio. 
3) Las diferencias en variabilidad en los parametros del ritmo circadiano de fotosensibilidad entre OM y 
RV probablemente se deban a la mayor participacién de las obreras mayor en actos sociales. 
4) La variacién intraindividual del periodo del ritmo circadiano, asi como las variaciones 
interindividuales sugieren la existencia de diferentes subpoblaciones funcionales y es posible que estén 
relacionadas con la dependencia de las obreras a la densidad de poblaci6n. 
5) Se propone que, a) estas subpoblaciones se acoplen cuando la densidad de cada subpoblacién 
reclutada supere un umbral o b) se sincronicen cuando se presente alguna sefial social que imponga 
periodo a los individuos. 
6) Tanto la variacién intraindividual como !a interindividual, podrian constituir la fuente de la plasticidad 
temporal y conductual de la colonia de hormigas, de manera que la respuesta a los cambios ambientales 
pueda ser rapida y con una alta eficiencia. 

+ Perspectivas 

Asi pues, queda como perspectiva determinar primero, si el ritmo de fotosensibilidad descrito en 
este trabajo es susceptible de ser sincronizado por un fotoperiodo y, segundo, determinar si la 
interaccién social puede actuar, también, como una sefial de acoplamiento o sincronizadora de un ritmo 
sensorial, es decir, como un zeifgeber social que participe en la sincronizacién de los ritmos sociales. 
Como parte de esto, seria necesario buscar las cronomonas u otras seflales sociales involucradas en la 
sincronizacién. Con base en lo anterior, deberd determinarse cual es la relacién entre ambos tipos de 
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usadas en la orientacién por compas solar, asi como su desarrollo ontogénico y los centros nerviosos involucrados asi como su relacién con el oscilador, ya que, como demostré Jander en 1957 (citado en Dumpert, 1981 y en Hdlldobler & Wilson, 1990), las hormigas deben aprender tales cambios en la posicion del sol. Asi, es posible que, durante la ontogenia, deba establecerse una relacion entre el o los osciladores circadianos y otros centros herviosos, 0, simplemente, “activarse" tal relacién. De cualquier manera, este proceso implicaria cambios en el sistema nervioso. Por otra parte, también seria importante relacionar el ritmo circadiano de fotosensibilidad con los ritmos individuales de actividad descritos por North (1987; 1993), y establecer si son el efecto de un oscilador comun; también, seria importante determinar si en el ritmo de translocacién de la nidada, descrito por Races (1995) y por Roces & Nufiez (1989 y 1996), esté involucrado un oscilador interno en cada hormiga, o si es un ritmo social, o una relacion de ambos. 
Ademéas, queda por determinar el desarrollo del ritmo en las reinas, en etapas posteriores al vuelo _aupcial, a la fecundacién y a la extirpacion de jas alas, y aciarar si ja Mtmicidad ERG en jas reinas también termina después de la fecundacién como Io hace el ritmo de actividad (ver Me McCluskey & Carter, 1969), y por supuesto dilucidar las vias por las que, ya sea la extirpacion de las alas o la fecundacién, alteran et SNC y, por lo tanto, el comportamiento. Esto si es que las aferencias sensoriales de las alas tienen alguna incidencia sobre el SNC y sobre el comportamiento, Por esta razon, en el presente estudio, se hace hincapié en ja caracteristica alada pues, aunque McCluskey (ver McCluskey 1958, 1963, 1965a, 1965b, 1967; McCluskey & Carter, 1969) no encontré diferencias entre el ritmo de actividad de hormigas aladas y dealadas artificialmente, esto no descarta la posibilidad de que el ritmo ERG pueda ser alterado por la ruptura de las alas, ya que Gronenberg y Peeters (1993) encontraron que estructuras, llamadas yemas, homdlogas a las alas en hormigas del género Diacamma, al ser mutiladas tienen efectos determinantes sobre el comportamiento individual asi como el papel reproductivo. Asi pues, como las aferencias de las yemas son homédlogas a las de las alas y Como envian terminaciones hacia el SNC (a los ganglios tordcicos y al cerebro), la mutilacién de las alas y de las yemas podria cambiar la sefial sensorial de entrada al SNC ya que causaria la degeneracién de los axones sensoriales puesto que los cuerpos celulares se encuentran dentro de las yemas. Esta alteracién sensorial hacia el SNC podria modificar la quimica cerebral resultando en un cambio conductual. Sin embargo, queda por investigar y determinar el efécto de las aferencias sensoriales alares sobre el comportamiento y fisiologia (como el ritmo circadiano ERG) de reinas virgenes. Es necesario considerar el efecto de la extirpacién de las alas. pues como se ha mencionado antes, Gronenberg y Peeters (1993) pudieron demostrar que la extirpacién de las yemas en Diacamma, estructuras homélogas a las alas, modifica dramaticamente ef comportamienio y el papel del individuo (de agresivo y dominante con yemas a sumiso cuando se le han extirpado). Ademés, se ba visto que las reinas (que no han sido inseminadas) de algunas especies que son aisladas de la presencia de otras reinas, se arrancan ellas mismas las alas y se comportan mas o menos a la manera de !as reinas inseminadas aunque no estén inseminadas (en Hélidobler & Wilson, 1990). Sin embargo, no se sabe que tan importantes son las sefiales sensoriales de las alas sobre el SNC y sobre el comportamiento; ademas, tai importancia podria ser especie-especifica (Gronenberg, comunicacién personal). 

Asi, la ritmicidad en un sistema social es un fenémeno complejo y pidstico el cual esta influido por factores ambientales y sociales; ademas. las sefiales provenientes del ambiente pueden estar sincronizando los cambios en los periodos de reposo y actividad (al periodo), pero la direccién (aumento o decremento de la actividad) queda determinada por e! contexto ambiental y social juntos, y la accion de estos tendra un mayor o menor efecto dependiendo de en qué fase del ritmo y del fotoperiodo se 
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presenten. Los parametros del ritmo enddgeno fotosensorial descrito aqui para reinas virgenes y para 

obreras serviran de base para realizar estudios posteriores y arrojar luces sobre las interrogantes acerca 

de la influencia de la sociedad sobre los individuos y vicecersa. 

En animales altamente sociales, como las hormigas y los hombres, probablemente las sefiales 

sociales (los zeitgebers sociales) sean, en algunos casos, mas importantes que las sefiales ambientales y 

que la sincronizacién dependa del contexto social, y quiz4, en otros casos, sea necesario que ocurran 

juntas para sincronizar al animal. Recordemos de los estudios de Cole y Miramontes (mencionados 

anteriormente) que emergen patrones periddicos de actividad sélo cuando el niimero de hormigas supera 

cierto umbral, pero cuando el nimero de hormigas esta por debajo de este umbral, no existe patron 

alguno claramente discernible. Asi, la capacidad de los miembros de una sociedad para sincronizarse 

resulta en la emergencia de la vida social, en la que la coordinacién de actividades es indispensable para 

la sobrevivencia de la sociedad completa y, por supuesto, de cada individuo. De esta manera, aunque los 

individuos presenten o no un ritmo enddgeno, cada uno debe ser susceptible de acoplarse o de ser 

sincronizado por el patron que impone la sociedad. Por lo tanto, estos organismos tendran ritmos con 

mucha plasticidad en su capacidad de cambiar de fase y en su capacidad para sincronizarse tanto a 

sefiales ambientales como a sefiales sociales. Probablemente existan varios osciladores en competencia 

los cuales se impongan a los otros cuando una sefial ambiental adecuada es percibida o diferentes grados 

de impacto de las vias receptoras sobre los osciladores. Ademds, es muy probable que entre los 

individuos existan diferencias en periodo (con individuos que presenten periodicidad circadiana, otros 

con ritmicidad ultradiana y otros més con infradiana), en otros pardmetros de la oscilacion, asi como en 

sensibilidad a sefiales ambientales y sociales. Como se mencioné antes, estas diferencias ritmicas entre 

individuos podrian ser la fuente de la plasticidad de la colonia de hormigas, con lo que se extenderia el 

rango de respuesta a los estimulos ambientales. 
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