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A Ana, quien entiende



Prefacio

Los estudios acerca de los comportamientos de cuidado
de la cria en la hormiga Camponotus aus fueron iniciados durante
mi trabajo de Seminario de Licenciatura en Ciencias Bioldgicas.
Muchas de las ideas desarralladas durante este trabajo de Tesis
surgieron a partir de aobservaciones y descripciones efectuadas
en aquel momento.

Las investigaciones aqui presentadas estAn organizadas
en forma de un articulo de revista de apariciéon periddica. l.a
presentacidén se inicia con una Introduccién donde se incluyen
aspectos generales acerca de la biologia del género Camponotus y
una revisiéon bibliografica de los comportamientos de cuidado de
la cria y termorregulacién en las hormigas. Se presentan luego
los Obietivos del estudio y laos Materiales y Métodos empleados.

Los Resultados han sido organizados en ocho partes, que
se inician con una descripcién de los comportamientos de cuidado
de la cria y la regqulacién de su temperatura por parte de las
abreras nodrizas, el estudio de los efectos del suministro de
alimento sobre estos comportamientos y el andlisis de un ritmo
diario de preferencia térmica para la crianza manifestado por
las obreras, de su caracter endégeno y de sus claves de
sincronizacion (Parte I - 1IV).

En la Parte V se presenta una hipotesis acerca de 1la
funcionalidad de las respuestas de regulacién de la temperatura
de la cria, que no representa una hipétesis post hoc derivada de
los experimentos previos y que describe lo observado en ellaos,
sino una hipdtesis predictiva que como tal inspira una nueva
aproximacion experimental.

En la Parte VI se presentan los resultados de tres
aproximaciones experimentales diferentes que ponen a prueba
sendas ptredicciones derivadas de la hipdtesis presentada.

Los resultados de una evaluacién de los efectos de 1la
temperatura sabre el desarrollo de la cria, en relacién con la
termopreferencia de las obreras, se presentan en la Parte VII.

En la Parte VIII se incluyen resultados caomparativos
abtenidos con otra especie relacionada, Camponrnotus rufipes,
especie que ocupa ambientes con caracteristicas diferentes a
aquellos ocupadas poar Camponotus mus.

La Discusién estd organizada en seis partes, donde se
analizan los resultados dentro del marco de 1la hipdtesis
presentada y se discuten los comportamientos de cuidado de la
cria como formando parte de una estrategia adaptada a las
condiciones fluctuantes de la temperatura y la disponibilidad de
alimento en el ambiente.

Se agregan finalmente las Conclusiones que se
desprenden del trabajo y la Bibliografia.
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INTRODUCCION GENERAL

Los insectos sociales, que incluyen a todas las
hormigas, termitas, y a muchas abejas y avispas, pueden
distinguirse como un grupo por paseer tres caracteristicas
comunes: (1) la cooperacion de varios individuos en el cuidado
de la cria; (2) la divisidén reproductiva del trabajo, esto es,
la coexistencia en una misma sociedad de individuos +fértiles vy
de otros estériles; (3) la superposicion de por 1o menaos dos
generaciones capaces de contribuir en el trabajo de la colonia,
tal que la descendencia asiste a sus progenitores durante algun
periodo de su vida (Wilson 1971).

Far varias razones, las hormigas han sido consideradas
los 1insectos sociales mds representativos. Son los mas
ampliamente distribuidos en el wmundo y 1los mAs abundantes
numéricamente. Las harmigas totalizan un numero de géneros vy
especies mucho mayor que el de todos 1los otraos grupos de
insectos sociales sumados. Asimismo son altamente diversas en
cuanto a su alimentaciédn: desde especies que se alimentan so6lo
de huevos de artrépodos (Brawn 1957) hasta otras que se
alimentan de un hongo que cultivan sobre fragmentos vegetales o
excrementaos de insectos (Weber 1966); otras consumen secreciones
azucaradas de homdpteros que mantienen en sus nidos (Way 1263) o
se alimentan exclusivamente de otras hormigas (Wilson 1958).

Sus habitos de anidamiento son también diversos.

Pueden citarse desde los nidos de varios metros de diametro vy



profundidad de las hormigas cortadoras de hojas hasta las
cavidades arbéreas naturales que ocupan muchas especies (Autuori
1541; Janzen 1966).

El género de hormigas con mayaor numero de especies es
Camponotus, con mds de un millar descriptas. Es un taxdn
cosmopalita que se distribuye en ambientes desde tropicales a
desérticos. En Sudamérica estd representado por cerca de 180
ecpecies, e:tendiéndose en la Argentina hasta el estrecho de

Magallanes (Kusnezov 19315 1963)

El génerao Camponotus: ciclos de vida de la colonia

Las hormigas del género Camponotus anidan
principalmente en cavidades naturales de arboles o de troncos
calidos y wn ndmero reducido de especies construye nidos
(Kusnezov 19513 Bonetto et al. 1961). Las especies C.
herculeanus y C. pennysilvanicus, por ejemplo, mordisquean la
madera de los troncos, ensanchando las cavidades que habitan vy
abriendo galerfas. La madera asi extraida no es consumida sino
depositada fuera del nido. Estas dos especies causan daras en
las viviendas y son conocidas con el nombre de "hormigas
carpinteras", habiendo alcanzado en Norteamérica el estatus de
plaga (Fowler 1983).

La especie Camponotus mus anida usualmente en cavidades
de troncos muy carcomidos y también bajo piedras, aunque estaos
altimos lugares son menos habituales. No se conocen nidaos con

construcciones propiamente dichas (Bruch 1216).



Las colonias maduras del génetrao Camponotus, de

alrededaor de 3 a 5 akros de edad, producen cada aro hembras vy

machos reproductivos ademds de las obreras estériles. Los
compotrtamientos relacionados con el vuelo nupcial Y el
apareamiento son los caracteristicos del llamado "patrdn de

agregacion de machos" (Holldobler y Bartz 1985): el dia del
vuelo nupcial, machos de diferentes colonias se congregan en
sitios de apareamiento y liberan feromonas de atraccién sexual.
lLas hembras virgenes vuelan desde considerables distancias hasta
tales agregaciones para aparearse. Esta agregacidn de machos
requiere de una sincronizacidn precisa de los vuelos nupciales
dentro de la colonia y entre otras colonias co-especificas.
Existe wna bien marcada pe'riodicidad estacional y una
sincronizacidén diaria en la produccién y el vuelo de las
individuos sexuados. Un numero reducido de evidencias
experimentales sugiere la existencia de ritmos enddgenos que
controlan esta actividad en las hormigas (McCluskey 1963%; 19467),
si bien claves ambientales o serales de sincronizacién social
parecen modular las actividades de vuelo nupcial. En Camponotus
herculeanus, por ejemplo, el vuelo masivo de ambaos sexos esta
controlado en parte por las aobreras. Aquellos machaos y hembras
que intentan volar prematuramente son retenidos fisicamente por
las obreras. Cuando cesan estas retenciones, los machas
emprenden su vuelao, liberando cada wuno dentro del nido una
feromona de su glandula mandibular. Cuando ocurre el pico del
vuelo de machos, la concentracion de la feromona alcanza también

un maximo y parece ser la clave para que se dispare el vuelo



masivo de las hembras (Hélldobler y Maschwitz 1965). Los machos
mueren luego del apareamiento y las hembras, que pierden sus
alas, rapidamente buscan pequefas cavidades donde fundar sus
nidos y comenzar la aoviposicién.

Las reinas fundan las colonias usualmente en forma
individual y claustral, esto es, cada reina cria 1la primera
generacién de obreras sin abandonar el nido para la busqueda de
alimento (Eidmann 19265 1928). Estas reinas fundadoras dependen
inicialmente de las reservas acumuladas en sus cuerpos grasos Yy
en sus masculos alares, devorando ocasionalmente algun huevo o
larva (Wheeler 1933). Luego del nacimiento de las primeras
obreras que ha criado, las que asumen todas las tareas, la reina
se dedica enteramente a la oviposicién.

También se conocen casos de fundacidn de la colonia por
un grupo de reinas (poliginia), que en la madurez de la colonia
resulta o bien en la dominancia social de alguna de ellas a
traves de comportamientos agtresivos (Fowler y Roberts 1983), o
bien en el mantenimiento de territorios individual dentro del

nido comin (H6lldobler 17262).

Folimorfismo_y divisién del trabajo

Las haormigas Camponotus son altamente poliméorficas,
encontrandose abreras con un ancho de cabeza desde menaos de 1 a
mAs de 4 mm (head width, medida comunmente usada en taxonomia de
hormigas que trepresenta el mayor ancho medible en la cabe:za, en

vista frontal y en angulo recto con el eje longitudinal (Wilson



1957)). Es necesario aclarar que el término polimorfismo es
definido en los insectos sociales en un sentido especial: el de
la coexistencia en una misma colonia de dos o mAs castas
funcionales diferentes del mismo sexa, definiéndose una casta
como un grupo de individuos de un tipo morfoldgico particular
(castas fi{sicas), o de un determinado grupo de edad (castas
temporales), que realiza una tarea determinada en la colonia.
El término polimorfismo, sin embargo, es usado con diferentes
definiciones en la biologia. En particular en el campo de 1la
biologia evolutiva, polimorfismo ha sido definido como toda
variacion intrapoblacional discontinua que responde a una
determinada diferenciacion genética entre los individuos que la
manifiestan (Mayr 19463). Mayr propusa el término polifenismo
para el tipo de variacién no genética que manifiestan los
sistemas de castas de los insectos sociales, pero como el
término polimorfismo ha sido utilizado para este grupo al menos
desde los tiempos de Emery (18%96), su uso continta con la
definiciétn dada previamente.

La cantidad y calidad de alimento que reciben las
larvas influencia el tamaro final de las obreras. Coan
alimentacién escasa, la colonia produce un menor namero de
aobreras y de menor tamaRo que con alimentacidn abundante (Smith
19242). La diferenciacién entre obreras y reinas estaria en
parte determinada también por efectos tréficos.

A 1o largo de la vida de la colonia crece el namero de
obi'eras asi como también el valor medio del ancho de la cabe:za

(Fowler 19B6). Existe una clara divisién del trabajo basada en



el tamafo de las obreras (Fowler 1985). Durante la
alimentacidn, por ejemplo, las abreras menores colectan las

secreciones azucaradas producidas por homépteros, mientras que

las obreras mayores reciben estas secreciones y las transportan

2l nido (Gotwald 1968; Fowler y Roberts 1980).

Las aobreras mayores o “"soldados" de Camponotus
(Colobopsis) fraxinicola defienden sus nidos bloqueando con sus
cabezas los agujeros de acceso. Sin ambargo, frente a wuna
perturbacién del nido, estos soldados no son mAds agresivaos que
las obreras menores (Wilson 1974). Estas obreras mayores
también actiban como una "“"casta de almacenamiento". En
comparacion con las otras castas, tienen en sus abdémenes
cuerpas grasas excepcionalmente grandes. Cuando el alimento es
muy abundante, ellas pueden acumular grandes cantidades de
l{iquidos azucarados, que san Pegurgitados a laos otros miembros
de la colonia cuando las condiciones asi lo imponen (Wilson
1774).

Esta divisién del trabajo asociada con el polimorfismo
de las abreras fue analizada recientemente en detalle en 1la
hormiga Camponotus sericeiventris (Busher et al. 1785). Sus
andlisis de 1laos comportamientos de las abreras revelaron
diferencias significativas entre los repertorios de las tres
castas fisicas presentes en las obreras, diferencias que también
fueron sustentadas por estudios anatéomicos y fisioldgicos.

Traniellao (1977) encontré que las abreras de mayor
edad, con un mayar grado de degeneracién ovarica, eran mas

propensas a realizar actividades de recoleccion de alimento.



Esta division temporal del trabajo, basada en la edad de las
obreras, es bien conocida desde largo tiempo en abejas vy
hormigas (Butler 1607; Forel 1874, citados en Wilson 1971): las
obreras jovenes permanecen mayormente en el nido cuidanda 1a
cria (obreras nodrizas), mientras que las de mayor edad dedican
mads tiempo a las actividades fuera del nido. Esta afirmacion
indica la tendencia general encontrada en las colonias,
eristiendo gran variabilidad y flexibilidad en 1los repertorios

individuales (Kolmes 1986; Calabi 1988; Gordon 198%a).

Reclutamientao, colecta de alimento y comunicacién de alarma

Fara el reclutamiento de abreras, las harmigas del
género Camponotus utilizan estimulacién tactil y feromonas,
tanto en los reclutamientos hacia fuentes de alimento como en
los realizados dutrante las emigraciones hacia un nuevo nido
(Holldobler 1971). La feromona de pista es elaborada por la
porcidon  terminal del intestino (Blum y Wilson 1964). Es
depositada por arrastre del extremo del abdomen contra el
sustrato (Hélldobler 1971; Traniello 1977), probablemente como
resultado de un proceso de ritualizacidn del comportamiento de
defecacién (Holldaobler 1978). Esta  feromona por si sola no
tiene efecto en el reclutamiento sin la existencia previa de la
estimulacién tactil de la obrera reclutadora sobre las
rreclutadas. En Camponotus socius, la misma feromona se utilica
para los reclutamientos hacia fuentes de alimento o hacia nuevos

nidos pero ambos reclutamientos difieren en el tipo de



estimulacion tactil que efectua la reclutadora (Hilldobler
1971). FReferido al reclutamiento hacia fuentes de alimento, se
ha descrito recientemente para la especie Camponotus blandus un
patrdn similar: uso de estimulacién tactil para reclutar obreras
y feromonas provenientes de la porcion final del intestino
utilizadas para la orientaciédon fuera del nido (Fowler y Crestana
1787).

Existen dentro del género Camponotus especies que
poseen otros sistemas de reclutamiento filogenéticamente
consideradaos comao mas primitivas (Holldobler 19785 Jaffé 1984),
tales como el reclutamiento por parejas o "tandem running" de
Camponotus sericeus: la obrera exploradora que encuentra una
fuente de alimento se dirige al nido y alerta con serales
tactiles a una de sus compaferas. Esta obrera reclutada sigue a
la reclutadora en su regreso a la fuente de alimento,
estimuldndola con golpeteos de sus antenas en el abdomen para
que siga su ruta hacia 1la fuente (Hélldobler, Méglich vy
Maschwitz 1974).

Las obreras se orientan fuera del nido principalmente
par las feromonas de pista. La deposicidon de materiales de 1la
porciton terminal del intestino sirve asimismo coma una clave
olfativa de larga duracion para la orientacidn hacia las fuentes
de alimento; su persistencia abarca varias semanas (Holldobler
19713 Traniello 1977).

Si bien los h&bitos alimentarios de Camponotus no son
muy conocidos, las secreciones azucaradas que recogen de los

homdpteros son  aparentemente 1la fuente principal de su



nutricion, y en menor grado las carcazas de insectos muertos vy
la savia de los exudados vegetales (Gotwald 1968; Fowler vy
Roberts 1980; Jaffé y Sanchez 1984). En las distintas especies,
los hadbitos alimentarios son muy variables. La especie africana
Cemponotus vividus tiene una dieta con un 2072 de alimentacidn
carnivora (insectos) (Levieux y Louis 1975), mientras que en C.
solon, atra especie africana, los insectos constituyen un B0%Z de
la dieta (Levieux 1975).

Como otros insectos sociales, estas hormigas utilizan
principalmente sustancias quimicas para repeler a sus enemigos.
Si el nido es perturbado, por ejemplo, las abreras mayores
mmestran respuestas defensivas individuales asociadas con
comunicacién de alarma. La descarga de las sustancias
defensivas, principalmente el acido férmico, se efectiva con 1la
adopcién de una postura caracteristica: el abdomen es dirigido
hacia adelante a través de las patas y la hormiga rocia el Acido
sobre el enemigao (Maschwitz 1964). Este mismo acidao, junto con
otras secreciones provenientes de la glandula mandibular, sirve
para la comunicacion de alarma (Wilson y Regnier 1971).
lgunalmente importante es la comunicaciéon vibratoria de alarma:
las obreras alarmadas golpean repetidamente el abdomen o 1la
cabeza contra el sustrato a través del cual se transmiten las
vibraciones, recibidas luego por otras obreras (Markl y Fuchs

19723 Fuchs 1976a; 1976b).
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LOS COMFORTAMIENTOS DE CUIDADO DE LA CRIA

Y ANIDAMIENTO EN LAS HORMIGAS

Y SU RELACION CON LOS FACTORES AMBIENTALES

Siendo el cuidado cooperativo de la cria una de las
caracteristicas que define a la sociabilidad en los insectos,
las relaciones adulto-cria en las hormigas estdn particularmente
desarrolladas. Estas relaciones se manifiestan principalmente a
través de la alimentacién y del lamido de larvas, de la ayuda en
la pupacién y emergencia de las jovenes obreras, y de la
eleccidn de la temperatura para el mantenimiento de 1la cria
(Jaisson 1980).

Los comportamientos de cuidado de 1la cria de las
hormigas difieren de aquellos de abejas y avispas sociales ya
que la cria es mantenida en el nido en 4reas comunes y no en
celdillas individuales. En las hormigas, la reina deposita
huevos que normalmente estdn agrupados, Yy no individualmente
dentro de celdillas vaclas. Las obreras nodrizas son entonces
quienes reconocen la cria y la transportan de un lado a otro
dentro del nido de acuerdo a su estado de desarrollo y a las
variaciones climaticas que allil ocurran.

Se ha demostrado que las larvas de #Myrmica rubra son
reconocidas principalmente a través de sefales quimicas
distribuidas sobre su cuticula. No parecen ser claves de
reconocimiento los movimientos larvales, la presencia de la
cabeza ni los exudados de la boca y del ano, como tampoco 1la

presencia de pilosidades cuticulares (Brian 1973) . En



Solenopsis Invicta, una sustancia no volatil distribuida sobre
pupas y prepupas es la clave utilizada por las nodrizas para su
reconaocimiento (Walsh vy Tschinkel 1974). La sustancia
responsable seria la trioleina, ya que trozos de papel de filtro
tratados con trioleina sintética o con la natural extraida de
las prepupas de los individuos sexuados (machos y reinas) son
acarreados dentro del nido y mantenidos en él1. Aquellos tro:zos
de papel impregnados con el solvente de extracciéon son devorados
(Rigley y Vinson 1975).

Brian (1975) ha sugerido que todos los estadios de la
crria deben poseer serales de reconocimiento caracteristicas ya
que normalmente son mantenidos separados en el nido en grupos de
edad, aquellos estadios que requieren alimentacidéon (larvas) de
aquellos que no la requieren (huevos, ptrepupas y Ppupas). For
ejemplo las larvas de reinas de Hyrmica rubra producen unAa
sustancia en la parte ventral de su térax que, en colonias donde
ya existen reinas, estimula a las obreras de mayor edad a
atacarlas y devorarlas (Brian 1927035 1973a; 1974). Las abreras
recién emergidas de los capullos también parecen ser reconocidas
por una seral quimica especifica (Jaisson 1972).

En las hormigas de las subfamilias Myrmeciinae,
Formicinae, Ponerinae y Dorylinae, las larvas tejen capullos y
los procesos de la pupaciétn ocurren dentro de ellos (Wheeler
1715). Los comportamientos de tejido han sido descritos vy
analizados en varias especies. Las larvas maduras de Canmponotus
mus, por ejemplo, realizan movimientos laterales de 1la cabe:za

hacia ambos lados previo al tejido de sus capullos. Como en



Formica fusca (Wallis 1960), estos movimientos larvales forman
parte del estimulo que induce a las obreras nodrizas a
cubrirlas, suministrdndoles asi los puntos de apoyo necesarios
para el inicio de la actividad de tejido. Las obreras nodrizas
de Camponotus mus cubren a esas larvas maduras con huevos vy
Ppequeras larvas aun si estAn presentes en el nido granos de
arena o particulas de madera, en contraste con las larvas de
Formica pratensis que necesitan de esos materiales para iniciar
el tejido de sus capullos (Schmidt y Girsch 1971). Cuando un
delgado capullo ha sido tejido, las nodrizas retitran la cubierta
de huevos y larvas y se observa que la actividad de tejido
continda aun por un tiempo (Roces y Protomastro 1988).

Analizando en las distintas subfamilias de hotrmigas dos
manifestaciones de las relaciones adulto—-cria, i.e. la
alimentacion de larvas y la emergencia de 1los adultos de sus
capullos, Le Masne (1953) concluyd que a lo largo del proceso
evolutivo hubo un progresivo aumento de la dependencia de las
crrias respecto de los adultos.

Con respecto a 1la alimentacitn, las larvas de las
primitivas hormigas del género Myrmecia (subfamilia Myrmeciinae)
son capaces de artrastrarse por sus propios medios pequeros
tramos dentro del nido y de alimentarse por si solas de 1los
fragmentos de insectos traidos por las abreras (Haskins y
Haskins 1950). En cambio en los génetros considerados mas
evolucionados como Camponotus (subfamilia Formicinae), las
larvas no pueden trasladarse por si mismas y son enteramente

alimentadas por las obreras nodrizas (Le Masne 1953).



Con respecto a la emergencia de las jovenes obreras de
sus capullos, aquellas de las primitivas hormigas del género
Amblyopone (subfamilia Pornerinae) pueden hacerlo por sus propios
medios (Haskins y Haskins 1951). En las mas evolucionadas
Formicinae, en contraste, la emergencia del adulto estd mediada
pot un comportamiento de apertura que efectuan las obreras
nodrizas (Le Masne 1953). Es interesante destacar que en cuatro
especies del género MHyrmecia, que junto a Nothomyrmecia vy
Amblyopone son considerados 1los géneros de hormigas mas
primitivos (Wilson 1971), se ha demostrado recientemente que las
jovenes obreras no pueden emerger de 1los capullos por sus
propios medios, necesitando 1la asistencia de otras obreras
(Crosland et al. 1988).

En Camponotus mus se ha analizado el comportamiento de
ayuda en la emetrgencia de las jovenes aobreras, y su modulacién
por el suministro de alimento con contenido proteico que recibe
la colonia (Roces y Frotomastro 1988). Se ha demostrado, por
primera vez en hormigas, que la interrupciédn del suministro de
presas a la colonia modifica el comportamiento de ayuda en 1la
eclosidn que manifiestan las obreras nodrizas, resultando en un
retardo en los tiempos para la apertura de los capullos. Este
resultado se ha vinculado con una estrategia de optimizacion
energetica de la colonia, manteniéndose a las jovenes abreras
dentro de sus capullos frente a una contingencia como la falta
de alimento (Roces y FProtomastro 1988).

Es interesante destacar que en la hormiga roja

Solenopsis invicta (subfamilia Myrmicinae) cuyas larvas no tejen



capullos, la eclosidon de las joévenes obreras también estd
mediada por un comportamiento de ayuda de las obreras, quienes
rretiran y devoran la cuticula pupal. La ayuda para la eclosion
de las jovenes obreras es indispensable: aquellas que no son
auxiliadas para eclosionar son incapaces de liberarse de la
cuticula pupal y mueren (Lamon y Topoff 1985). Estos autores
también han demostrado que esta interaccion involucra estimulos
quimicos presentes al comienzo de la eclosién y probablemente
estimulos mecanicos resultantes de los movimientos del individuo
en el comienzo de la separacion de su cuticula pupal. Roces vy
Frotomastro (1988) también han sugerido que los movimientos del
imago dentro del capullo actuarian como desencadenadotres de 1la
respuesta de apertura de los capullos en las obreras nodrizas en

Camponotus mus.

La regulacién de la temperatura del nido es una
caracteristica general de 1los insectos sociales, ausente o
pobremente desarrollada en los grupos mas primitivos que forman
pequernas colonias, pero universal en aquellos que forman
colonias grandes, sean abejas, avispas, termitas u hormigas
(Wilson 1971). En estos grupos, el control de la temperatura es
logrado a través de alguna de las dos siguientes estrategias
generales: (1) a través de la construcciéon de un nido diserado
para lograr un control "a largo plazo" frente a una variedad de
situaciones ambientales; (2) a través de respuestas
comportamentales de los individuos que habitan la colonia frente

a fluctuaciones particulares de las variables ambientales.



Estas dos estrategias, que involucran respuestas a
largn y corto plazo, son usualmente wutilizadas en forma
combinada. Muchas hormigas y termitas, por ejemplo, construyen
elaborados nidos que alcanzan un cierto grado de regulacion
automatica de la temperatura y humedad. E1 ajuste fino frente a
fluctuaciones ambientales lo realizan las obreras trasladando la
cria dentro del nido hacia los microambientes preferidos.

La regulaciéon de 1la temperatura del nido en las
hormigas difiere radicalmente de 1la de abejas vy avispas
sociales. Es conocido en estas ultimas que frente a un
calentamiento excesivo del nido, 1las abreras responden tanto
acarreando agua del exterior y desparramandola saobre las
celdillas, como ventilando con sus alas el aire interior del
nido (Lindauer 1954; Seeley y Heinrich 1981). Frente a un
enfriamiento excesivo del nido, es también conocido que las
abejas obreras forman "racimos" y cubren la cria manteniendo la
temperatura deseada, si bien otra estrategia comportamental
diferente pero con igual resultado regulatorio ha sido descrita
para la abeja africanizada (Nurez 1979).

Las hormigas, que no poseen alas, son obviamente
incapaces de ventilar el nido a través de aleteos y no se conoce
que acarreen agua con funciones termorregulatorias. En este
caso se alcanza un control de la temperatura tanto a través de
la seleccidn del lugar para la fundaciédn del hormiguero por las
reinas apareadas como a través de la construccién de un nido vy
de las translocaciones de la cria dentro de él1 hacia las

temperaturas preferidas.



A 1o largo de su distribucidn mundial, desde =zonas
tropicales a frias, las hormigas muestran una tendencia en
cuanto al tipo de nido que habitan, que parece representar una
primera adaptacidn para la regulaciéon de la temperatura. En las
zonas tropicales, la mayoria de las especies utiliza trozos de
madera podrida caidos sobre el suelo como sitio para anidar. Un
numero menor de especies habita en nidos arbéreos y aun menos
especies 1o hacen en nidos subterraneos (Wilson 1959).
Aparentemente, 1los nidos sobre el suelo en los ambientes
tropicales, con escasas fluctuaciones térmicas diarias y
estacionales, ofrecen condiciones favorables de temperatura vy
humedad. For otro lado, en 1las zonas templadas y frias la
mayoria de las especies anida en lugares que pueden ser
calentados pot el sol, como ser bajo piedras o en construcciones
en forma de monticulos (Steiner 1929; Scherba 1962),
beneficiA&ndose con el hecho que tanto la temperatura como 1la
humedad muestran, a pocos centimetros bajo 1la superficie,
fluctuaciones muy atenuadas con respecto a las que ocurren en el
ambiente externo.

La tendencia a anidar en lugares expuestos al sol esta
especialmente marcada en aquellas especies que habitan los
bosques boreales de coniferas, limite norte de 1la distribucidn
mundial de las hormigas (Wilson 1971), ya que la falta de
irradiacién solar ocasionada por ejemplo por la vegetacidn que
rodea al nido es a menudo letal para la colonia (Brian 1956).

Las ventajas termorregulatorias de anidar a algunos

centimetros bajo la superficie se aprecian claramente en los



ambientes desérticos donde son muy marcadas las fluctuaciones
térmicas diarias. Varias especies que habitan el desierto del

Sahata de Argelia anidan a 50 cm bajo la superficie. A esa

profundidad, la temperatura fluctda anualmente entre 15 y 38 °C,

mientras que sobre la superficie lo hace entre 0 y 70 2C (Delye

1967).

Fara las especies de climas frios resultan obvias las
ventajas de anidar bajo piedras que puedan recibir la
irradiacién solar. Durante el verano la temperatura bajo ellas
aumenta mas rdpidamente que en el suelo de 1los alrededores,
permitiendo as{ una iniciacidén temprana tanto de 1la puesta de
huevos por la reina como del desarrollo de 1la cria. Estas
cavidades bajo piedras constituyen sdlo la parte superior de los
nidos: un numero de tuneles comunica con otras galerfas mas
profundas hacia 1las cuales la crla es transportada si la
temperatura en la parte superior del nido es excesiva (Steiner
1929).

En varias especies ha sido evaluada la importancia de
la irradiacidn del sol en la creacién de los microhdbitats
favorables para el desarrollo de las colonias. En un
experimento realizado en el campo, reinas fundadoras de (Lasius
flavus y Lasius niger fueron colocadas en nidos artificiales de
vidrio que fueron ubicados en sitios expuestos y no expuestos al
sol. Luego de un verano se compararon los estadios alcanzados
por las crias bajo esas dos condiciones. La cria de las reinas
que no recibieron irradiacidn solar alcanzd s6lo el estadio de

larva mientras que aquella de las reinas con irradiacidn solar



totalizd un 604 de pupas (Fontin 1960). Los efectos de la

irradiacidn solar sobre una poblacién de hormigueros de Hyrmica

ruginodis fueron analizados por Brian y Brian (1951), quienes

compararon colonias que habitaban ambientes expuestos y no

expuestos al sol. Aquellas de ambientes no expuestos, en

comparacidn con las de ambientes expuestos, contenian menor

cantidad de cria y retrasada en alrededor de un mes, menor
numero de obreras y de menor tamafo, y no produjeron individuos

sexuados.

Un numero reducido de especies ha alcanzado un control
de la temperatura a través de la construccién de nidos en forma
de monticulaos, que construyen con fragmentos de materia orgdnica
mezclados con particulas del suelo excavado. E1 tamaro de estos
monticulos varia en las diferentes especies desde pocos
centimetros de altura hasta 1las grandes construcciones de
Formica polyctena, que pueden ser de mas de un metro de altura y
extenderse por dos metros o mds de didmetro en su base. El
tamafo de estas construcciones aumenta con el crecimiento de la
tolonia, y ha sido utilizado en praderas de Inglaterra como
indicador+r del momento en que estos terrenos fueron arados por
altima vez (King 1981). En la Argentina, la especie Camponotus
punctulatus construye monticulos conocidos con el nombre de
"tacurues", que usualmente comparte con otras especies de
hormigas y termitas (Bonetto et al. 1961).

Es importante notar que 1los distintos tipos de

construcciones de nidos en las hormigas no sOlo representan



adaptaciones termorregulatorias. lLas obreras de Acromyrmex

landolti, por ejemplo, construyen torres en las entradas de sus

nidos con el material excavado. Si durante la estacién seca

estas torres son intencionalmente destruidas, las obreras pueden

no trecontrufrlas o hacerlo no antes de dos dias. Si son
destruidas durante la estacidn de las lluvias, las obreras las

reconstruyen en un plazo de aproximadamente dos horas,

interpretdndose asi que estas construcciones evitan la
inundacién del nido (Navarro y Jaffé 1985). For otro lado, las

obreras de Pheidole oxyops construyen una entrada en sus nidos

en forma de un tunel vertical profundo de didmetro variable, con

paredes altamente alisadas y rectas. Se ha demostrado que estos

nidos funcionan como una trampa-fosa, de las llamadas "pitfall",

en la que caen numerosos insectos rapidamente capturados por las

obreras (Fowler 1987).

Las construcciones en {forma de monticulo no deben
confundirse con los crateres que rodean el nido de muchas
especies, que resultan de la deposicion del material excavado
(Tschinkel y Bhatkar 19745 Sudd 1982). Estos crateres, tanto
circulares como en forma de medialuna, son tipicos en especies
que habitan tregiones Aaridas ¢tropicales, mientras que las
constirucciones en forma de monticulos predominan en aquellas
regiones sometidas a fluctuaciones marcadas de la temperatura,
tendencia que representaria una adaptacidén a la regulacidn
térmica. Asi, las colonias de Cataglyphis bicolor construyen
monticulos en los desiertos frios, pero depositan el material

excavado en forma de crateres en los desiertos cdlidos de



Afganistan (Schneider 1971).

Un segundo indicador del papel de estas construcciones
en la regulacidn de la temperatura del nido es su predominancia
en zonas expuestas al sol y su forma, con caras mas 0O menos
planas orientadas en direccidn sur y este en el hemisferio norte
(Dreyer 1942; Scherba 19583 Sudd et al. 1977; Hubbard vy
Cunningham 1977).

Un numero de estudios sabre las propiedades
termotrtregulatorias de los monticulos ha confirmado 1la idea de
que ellos poseen temperaturas més estables que el suelo
adyacente o el aire (Steiner 192%9; Scherba 19625 Kneitz 1969;
19703 Mackay y Mackay 19893). Es muy variable el patrén de
calentamiento del monticulo cuando éste es irradiado por el sol
en la manana y enfriado posteriomente al atardecer, dependiendo
de muchos factores como ser la superficie expuesta, su
aislacidn, la velocidad del viento, la temperatura ambiente,
etc. Un resultado general es que estos nidos se calientan
rapidamente temprano en la maRana, pudiendo recibir hasta tres
veces la irradiacidn que recibiria un disco plano de 1igual
didmetro (Sudd 1969). Raignier (1948) calculé, luego de varios
registros térmicos en un nido de Formica polyctena, que el
monticulo tardaria 20 horas en disipar la cantidad de calor
acumulada en 4 horas de intensa irradiacidn solar.

Otro aspecto de la relacidn entre los monticulos y 1la
irradiaciéon solar es el propuesto por Zahn (1938) en su
"Warmetragertheorie". A comienzos del verano es usual observar

cientos de obreras (y aun reinas) de Formica polyctena y fFormica
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rufa expuestas al sol sobre la superficie de sus nidos. Zahn
observd que esos individuos a menudo se exponen por 15 45
minutos y luego entran al nido, atribuyéndoles asi la capacidad
de absorber calor y entregarlo después por irradiacidn dentro
del nido. No fue medido, sin embargo, el flujo de calor
presumiblemente as{ entregado.

El calor resultante del metabolismo de 1las obreras
también podria proveer una cantidad considerable de calor en las
grandes colonias de formica que pueden contener mas de cien mil
individuos. Surge de los estudios de Raignier (1948) en formica
polyctena una evidencia para esta argumentacioén. Este autor
registrd las temperaturas en dos colonias de igual tamano, tanto
en la superficie como a varias profundidades dentro del
monticulo, no encontrando diferencias en 1los registros. Las
obreras de una de las colonias fuetron luego muertas por rociado
de un insecticida sobre el nido y 15 dias mas tarde se
repitieron los registros térmicos en ambos nidos. En el nido
sin hormigas, las temperaturas medias registradas a 15 y 30
centimetros de profundidad fueron entre 7 y 9 °C menores que las
del nido con individuos, mientras que la temperatura promedio en
la superficie del nido sin hormigas estuvo 3 °C por encima de la
del nido sin hormigas. Varios efectos de los individuos podrian
ser los responsables de la mayor temperatura alcanzada en los
nidos con hormigas, como ser el calor metabdlico producido por
ellos, el mantenimiento de la aislacidn del nido o el control de
los orificios superficiales del mismo. Este dltimo aspecto ha

sido descrito por Steiner (1924): las obreras de Foramica rufa



abren pequefios orificios en la superficie del monticulo durante
el dia y los cierran durante la noche.

Los estudios de Horstmann (1983) y Horstmann y Schmid
(1986) aportan una evidencia concreta acerca de la existencia de
respuestas regulatorias de 1la temperatura del nido en las
obreras de FfFormica polyctena. Estos autores realizaron
experimentos calentando, a través de resistores, el interior de
nidos naturales y de monticulos artificiales (sin hormigas)
construidos con material del nido, tanto en el campo como en el
laboratorio. En los monticulos artificiales 1la temperatura
aumentd monoténicamente con el incremento de 1la potencia
entregada por los resistores. For otro lado, en los monticulos
naturales la temperatura no aumentd mas alla de los 35 <=C aun

cuando la potencia entregada alcanzd los 20 watts, potencia que

en los monticulos artificiales resulto suficiente para
incrementar la temperatura hasta 1los 50 eC. Las respuestas
regulatorias de las obreras, correlacionadas con el

calentamiento excesivo del nido, fueron 1las siguientes: la
reduccioén de la altura del monticulo (resultado similar al
obtenido por Lange (19359) utilizando una lampara como fuente de
calor), el ensanchamiento de los orificios existentes en el nido
y la apertura de nuevos orificios (como fuera descrito
previamente por Steiner (1924)), y el acarreo de la cria desde
el nucleo del nido que, como consecuencia de dejar espacios
internos libres allil donde la temperatura es excesiva,
resultarfa en un aumento de la circulacién de aire dentro del

monticulo.



Horstmann y Schmid (1986) calcularon la producciéon neta
de calor de las obreras, expresada como la diferencia entre el
calor producido metabdlicamente y el consumido por
transpiracién, para var{as condiciones de humedad y temperatura.
La producciédn neta de calor por las obreras {fue positiva en
nidos con una temperatura de 25 ©C y una humedad relativa del
95%, mientras que se volvié negativa en nidos calentados que
alcanzaron una temperatura entre 32 y 34 <C y una humedad
relativa de alrededor del 807. De esta forma, otra consecuencia
del calentamiento del nido seria que las obreras pasan de
comportarse como productoras de calorr a comportarse como
consumidoras de calor, causando un enfriamiento en la zona de
mayotr temperatura.

Que el calor metabdlico producido por las obreras juega
un papel en el balance térmico de los nidos de Formica polyctena
se desprende de los ingeniosos experimentos de GiBwald (1979) vy
posteriormente Horstmann (1987). Go6Bwald encontré que cuando
algunas obreras de la especie Llasius fuliginosus son colocadas
dentro del nido de Formica polyctena, las abreras residentes
rapidamente abandonan alarmadas el nido, acarreando larvas vy
pupas hacia la superficie del monticulo. La temperatura en las
camaras internas del nido, registrada antes y simultaneamente
con la introduccidn de las obreras de Lasius, experimentd una
disminucidn significativa, volviendo a aumentar cuando las
obreras residentes ingresaron al nido con la cria. Es
importante notar que durante estos experimentos las abreras de

Formica no transportaron material del nido ni efectuaron
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modificacidn alguna en la estructura del monticulo.

La importancia del calor metabdlico, sin embargo, ha
sido desestimada por varios investigadores, quienes pusieron
énfasis en la capacidad del monticulo para actuar como un
colector solar (Seeley y Heinrich 1981). For ejemplo Brandt
(1980a; 1980b), quien estudidé 1la conductividad térmica del
material de construccidn del nido de formica polyctena, concluyd
que no era necesatrio asignar algun papel en la termorregulacién
del nido al calor producido metabdlicamente por 1las abreras.
For otro lado, Coenen-StaBd et al. (1980) consideraron que el
factor principal de produccién de calor en los nidos de F.
polyctena era la actividad microbiana en el material de
construccién del nido, afirmacidn sustentada por otro estudio
reciente de uno de esos autores (Coenen-Stag8 1788).

Rosengren et al. (1987), sin embargo, demostraron que
el calentamiento del ndcleo central del nido de formica rufa
después del invierno no requiere de insolacidén ni de
comportamientos de "acarreo de calor" por parte de las obreras
("Warmetragertheorie" de Zahn (1958)), como tampoco puede
atribuirse a la actividad de microorganismos presentes en el
material de construccidn. En la colonia estudiada, la
temperatura en el nucleo del nido fue mantenida alrededo+r de 30O
°C como resultado de la formacion de racimos de obreras y del
calor producido metabdlicamente, aun cuando 1la temperatura
externa disminuyd frecuentemente por debajo de O <C. Estos
autores concluyeron que los efectos de calentamiento del nido

producidos por la radiacidn solar serian importantes en colonias



pequenas, mientras que la produccién de calor enddgena,
resultante del metabolismo de las obreras y de sus
comportamientos de arracimamiento, seria compatible con sus
observaciones para colonias grandes (Rosengtren et al. 1987).

Las hormigas legionarias del género Eciton muestran un
claro ejemplo de los efectos del calor producido metabdlicamente
sobre la temperatura de 1la colonia. Estas haormigas no
construyen nidos ni ocupan cavidades naturales, sino que anidan
formando "vivacs" que consisten en cientos o miles de obreras
arracimadas. Las propiedades termorregulatorias de estas
agrupaciones fueron estudiadas en dos especies, Eciton burchelli
y E. hamatum (Schneirla et al. 1954; Jackson 1957). Se encontvro
que la temperatura dentro de esos tracimos de obreras, que
encierran la cria, estd entre 2 y 5 °C por encima de la del aire
circundante, y muestra fluctuaciones menores que las que exhibe
el aitre mismo.

En las hormigas el ajuste fino frente a las variaciones
climAticas que ocurren en el nido es sin duda alcanzado a través
de las translocaciones de la cria efectuadas por las obretas
nodrizas dentro de él.

LLos acarreos de la cria no sédlo se manifiestan en
respuesta a las condiciones climaticas imperantes en el nido,
sino que pueden involucrar también relaciones troéficas. En la
hormiga Aphaenogaster subterranea, las obreras acarrean las
larvas dentro del nido hasta las presas capturadas y las colocan
sobre ellas. Sdlamente aquellas larvas que tienen su cabeza en

contacto con la presa pueden alimentarse. Aquellas colocadas a



S milimetros de distancia, debido a su inmovilidad, son
incapaces de alimentarse. Las obreras normalmente dejan las
larvas sobre la presa durante cerca de 30 minutos y luego las
acarrean nuevamente hacia las pilas de cria (Buschingetr 1973b).

Las translocaciones de la cria que efectuan las obreras
en respuesta a las condiciones climaticas del nido pueden
involucrar preferencias tanto de humedad como de temperatura o
una combinacidén de ambas, siendo estas preferencias usualmente
distintas para los distintos estadios de la cria.

Las respuestas de las obreras de cuatro especies del
género Solenopsis a lo largo de un gradiente de humedad fueron
estudiadas por Fotts et al. (1984). Grupos de obreras sin cria
alguna no exhibieron preferencias a 1lo largo del gradiente,
mientras que obreras colocadas con una cantidad de larvas vy
pupas prefirieron significativamente las partes del gtradiente
mas saturadas (cerca del 100 7 de humedad relativa) para agrupar
la cria.

En los nidos en forma de monticulo de fFormica ulkei, la
cria es trasladada regularmente hacia arriba y abajo a través de
las galerias del nido, siendo las pupas normalmente concenttradas
en las partes superiores, mds secas, y las larvas en aquellas
partes mas huamedas (Scherba 1959). En experimentos de
laboratorio en los cuales las obreras podian mover la cria a lo
largo de un gradiente de humedad, este autor cuantifico los
porcentajes de humedad preferidos para larvas y pupas. Estos
fueron consistentes con los porcentajes de humedad registrados

en los nidos naturales (Scherba 1959).



El hecho que las pupas sean usualmente colocadas en las
partes mads secas del nido y las larvas en aquellas mas humedas
ha sido recientemente demostrado en la hormiga arboricola
Prionopelta amabilis, para quien se ha descrito un
comportamiento de cuidado de 1la cria hasta el momento
desconocido en hormigas (Hélldobler y Wilson 19864). Se ha
observado que las obreras tapizan 1las paredes de aquellas
camaras del nido donde colocan los capullos con fragmentos de
capullos de obreras ya eclosionadas, manteniendo asil esos
espacios mas secos Yy presumiblemente mas adecuados para el
desarrollo de los mismos. En el laboratorio, cuando se permitid
a obreras de P. amabilis escoger entre dos cadmaras en un nido
artificial, una hdmeda y otra seca, las obreras colocaron 42
larvas y 2 capullos en la himeda y 1 larva y 54 capullos en la
seca (Holldobler y Wilson 1986).

Traslados de la cria dentro del nido correlacionados
con los cambios de la tempetratura a lo largo de las estaciones
fueron observados en varias especies, como por ejemplo Formica
exsecta (Steiner 1929). En Camponotus acvapimensis, que habita
en nidos bajo la superficie, la colonia se ubica a mayor o menovr
profundidad en las estaciones cdlidas y frias, wrespectivamente
(Levieux 1972).

LLa hormiga cortadora de hojas Acromyrmex lobicornis
construye un nido con varias cadmaras subterrdneas y un monticulo
en la superficie. Se ha observado que las obreras colocan la
honguera durante el verano en las cAmaras subterraneas, mientras

que la ubican en el monticulo durante el invierno (Kusnezov



1963) .

Una especie del género Oecophylla, que habita en nidos
arbéreos construidos con bhojas, desplaza sus colonias a
comienzos de la primavera y el otoRo hacia aquellas partes del
arbol mas expuestas al sol (Vanderplank 1960).

Las preferencias de temperatura de las obreras para el
mantenimiento de la cria son dificiles de evaluar en los nidos
naturales. En el laboratorio pueden ser evaluadas con trelativa
facilidad luego del establecimiento de un gradiente térmico a lo
largo del nido. Usando este dispositivo, Frotomastro (1973)
encontrd en las aobreras nodrizas de Camponotus mus un ritmo
diario de traslado de la cria desde temperaturas bajas hacia
altas y viceversa. Brian (1973b) observd que las abreras de
Hyrmica rubra colocan la cria y se agrupan junto con la reina a
22 eC. En Formica polyctena, Ceusters (1977) encontro por lo
menos cuatro temperaturas diferentes elegidas por las obreras
para mantener a los distintos estadios de la cria, i.e. 24.6 <=C
para los huevos y las larvas recién emergidas, 25.3, 26.2 y 26.8
eC para las larvas pequeras, maduras y grandes respectivamente,
y 26.7 ©C para las pupas.

Coenen-Stag (1985) analizdo, también en Formica
polyctena, las termo e higropreferencias utilizando un gradiente
discreto con S diferentes temperaturas y, en cada temperatura, 7
cadmaras con humedades relativas diferentes. l,Las abreras sin
cria prefirieron una temperatura promedio de 29.2 <C (preferida
tanto en invierno como en verano, Coenen-Stag8 1987) y la parte

mds saturada del gradiente (987 de H.R.), los huevos fueron



colocados a una temperatura promedio de 26.8 <C y BSZ de H.R.,
las larvas a 28.8 °C y 47%, las pupas a 29.2 °C y 617 de H.R..

Fara cuatro especies del género Solenopsis,
Cokendolpher y Francke (1985) estudiaron las temperaturas
Preferidas por obreras con cria. Esta fue diferente para cada
rspecie, variando entre 26.2 y 29.7 ©C en una atmosfera con 100
7% de humedad relativa, y entre 23.2 y 25.4 ©°C en una atmosfera
con O 7.

Curtis (1985) encontrd que la temperatura preferida por
las obreras de Camponotus detritus para agregarse y ubicar la
crfa fue de 35 °C con 100 % de humedad relativa, y de It - 33 eC
con 10 Y.

Fara obreras de cuatro especies de Hyrmecocistus, las
preferencias de obreras sin cria fueron muy variables,
distribuyéndose los individuos a lo largo del gradiente térmico
entre 7 y 45 eC (Kay 1978).

En los estudios de Kay (1978), Cokendolpher y Francke
(198%) y Curtis (1985), las preferencias térmicas de las
distintas especies de hormigas {fueron relacionadas con su
dsitribucidén ecogeogradfica y con las temperaturas ambientes en
que las obreras son observadas activas fuera del nido.
Colendolpher y Francke (1985) también sugirieron, si bien no
cuantificaron, que las temperaturas elegidas po+r las obreras
para el mantenimiento de 1la cria eran las optimas para su
de=arerollo.

Brian (1963) encontrd que la supervivencia de 1la cria,

desde huevos a pupas, era maxima a 22 <C, relacionando asti las



preferencias de las obreras a lo largo del gradiente téirmico con
la temperatura éptima para la supervivencia (Brian 1973b). FEstn
Aattor también relaciond 1la preferencia de 22 ©C con 1A
temperatura limite para la diferenciacidn de castas en esta
ezpecie: en larvas del tercer estadio, un aumento de 1la
temperatura desde 22 a 24 °C causa la metamorfosis hacia
obreras, mientras que larvas similares expuestas a temperaturas
bajas entran en quiescencia, conservando la potencialidad de
transformarse luego en reinas (Brian 1963; 1965).

Las hormigas son organismos esencialmente ectotérmicos,
siendn sus procesos fisioldgicos altamente sensibles a 1a
temperatura ambiente. Es bien conocido que la temperatura
ambiente experimenta un ciclo diario (termoperfodoe) durante el
cual las temperaturas diurnas tienden a ser superiores a las
nocturnas, por lo que es esperable un numero de respuesstas
adaptativas de los insectos frente a estas fluctuaciones.

En varios insectos han sido estudiados los efectos de
las temperaturas diarias oscilantes sobre su velocidad de
desarrollo (Beck 1983; Ratte 1784). En las hormigas sdlo se ha
analizado la importancia de la oscilacidn térmica diaria para la
pripracidn de Leptothorax acervorum (Buschinger 1%973Ia). Sin
emhargn, los comportamientos de cuidado de la cria en las
hormigas como parte de una estrategia de las colonias en
respuesta a las fluctuaciones de las variables ambientales no
han sido estudiados en ninguna especie de hormiga. Camponotus
mies, que habita en zonas templadas y subtropicales sometidas a

fluctuaciones diarias marcadas de la temperatura y de 1la



disponibilidad de presas, patece entonces una especie adecuada
para este tipo de estudios, como fuera recientemente demostrado
en el andlisis de los comportamientos de ayuda en la eclosion

(Roces y Frotomastro 1988).
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OBJET IVOS

Los objetivos del presente trabajo son los siguientes:

Analizar la estrategia de manejo de la cria de las obreras de
la hormiga Camponotus mus en respuesta a la temperatura,
cuantificando la preferencia térmica manifestada por las
obreras nodrizas para el traslado y mantenimiento de la cria

a lo largo de un gradiente térmico.

Estudiar la respuesta de traslado de 1la cria y las
termopreferencias frente a variaciones en el suministro de

alimento que recibe la colonia.

Analizar la termopreferencia para el mantenimiento de la cria
en relaciéon con el fotoperiodo y el termoperiodo diarios,
i.e. bajo diferentes regimenes de luz/oscuridad y frente a

simulaciones de ciclos térmicos diarios.

Cuantificar la velocidad del desarrollo de las pupas bajo
diferentes programas de temperatura constante y oscilante, y
su relacién con las temperaturas elegidas po+r las obreras

nodrizas para el mantenimiento de la cria.



MATERIALES Y METODOS

Hormigueros experimentales

En los ensayos fueron utilizadas ocho colonias de
Camponotus mus, criadas en el laboratorio a partir de las
reinas fundadoras. Los vuelos nupciales de esta especie
ocurren en la Argentina entre los meses de Octubre y Enero
(Kusnezov 1962), en dias muy humedos o posteriores a una
lluvia, al atardecer. Las reinas fueron colectadas en los
alrededores de Buenos Aires en Diciembre de 1986, 1987 y
1988.

Si bien es conocido que las reinas de numetrosas
especies del género Camponotus, incluida Camponotus mus,
fundan sus nidos a menudo en forma poliginica (Kusnezov 19623
Fowler y Roberts 1983), esto es, varias reinas fundan un nido
en forma conjunta, las reinas recién apareadas fueron
encontradas individualmente en el campo. Cada colonia fue
entonces iniciada en el laboratorio a partir de una reina
anica.

Las reinas fueron ubicadas individualmente en cajas
plasticas de 10 cm x 4 cm x 2 e€¢m, cuyo fondo estaba cubierto
por una lamina de yeso que fue mantenida humeda. En el mismo
dia de la captura, o al siguiente, las reinas comenzaron la
oviposicioén, eclosionando las primeras obreras alrededor de
40 dias luego del apareamiento.

Las colonias fueron alimentadas con moscas de la



fruta (Drosophila sp.), muertas por aplastamiento ligero vy
con solucién de sacarosa 50 % peso/pesa, ad libitum. Estas
colonias fueron mantenidas dentro de una estufa con
temperatura de 27 + 1 ©C, en condiciones de oscuridad

constante.

Gradiente de temperatura

Fara analizar las termopreferencias de las nodrizas
para el mantenimiento de la cria se establecid un gradiente
de temperatura a lo largo del nido, a fin de ofrecer a las
obreras un rango amplio y continuo de temperaturas. Fara
garantizar este rango se utilizéd un nido de vidrio de 40 cm x
10 cm x 2 cm. La base de este nido también se construyd con
vidrio, proporcionando asi una superficie uniforme. Fara
proveer de humedad al nido, una de sus paredes laterales se
revistid con espuma de poliuretano que continuamente se
mantuvo humeda.

Fara establecer el gradiente térmico a lo largo del
nido se colocd cerca de uno de sus extremos un calefactor
controlado por un termostato bimetalico, como se muestra en
la Figura 1. El otro extremo del nido permanecid a
temperatura ambiente, quedando establecido asi un gradiente
no lineal entre ambos extremos (Fig. 2). Con este diseno
experimental, la temperatura del nido en el extremo proéximo
al calefactor permanecid regulada en 40 + 1 <C, mientras que

la temperatura en el extremo opuesto correspondido a 1la
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temperatura ambiente. Obviamente, este gradiente sufrié
fluctuaciones en relacién con las variaciones en la
temperatura ambiente, que dentro del cuarto experimental
oscilaron en + 2 <C.

Fara trasladar la colonia desde su nido original
hacia el nido bajo el gradiente se utilizé el siguiente
procedimiento: ambos nidos fueron conectados a través de una
cadnula de PVC, permitiéndose asi el acceso de las obreras al
nido bajo el gradiente térmico. Cuando el nido donde se
encantraba la colonia fue ligeramente enfriado, las abreras
respondieron rapidamente iniciando la emigracidn de la
colonia hacia el nuevo nido que ofrece las condiciones
adecuadas de temperatura. Durante la emigracion se
observaron obreras transportando la cria hacia el nuevo nido,
como asi también los fragmentos de insectos (restos de
comida) acumulados en el nido original. Tambieén fue
observado el acarreo de adultos por las obreras: las jovenes
obreras trecién eclosionadas, que se reconocen pot su
pigmentacién mads clara, normalmente no responden a las
sehales de reclutamiento durante las emigraciones de 1la
colonia y son entonces acarreadas pot+ otras obreras que las
depositan en el nuevo nido. Estas obreras Jjovenes adoptan
una postura caracteristica al ser acarreadas, como ha sido
descrito para la especie Camponotus socius (Hilldobler 1971).
En las colonias utilizadas, que contenian alrededo+ de 80
obreras, la emigracién de toda 1la colonia al nuevo nido

requitrid de aproximadamente 1 hora.



En el dispositivo experimental utilizado las obreras
podian salir libremente del nido y acceder a una arena (Fig.
1) donde era ofrecido alimento y agua. Fara evitar la hulida
de las hormigas, la arena fue rodeada por una canaleta con
aceite de silicona.

Esta colonia fue wmantenida bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz: 8:00 am).
La luz fue provista por una lampara de 40 W accionada por un
control automatico de tiempo y ubicada a 50 cm sobre el nido,
que recibid asi una luminosidad de 100 lux (medida con una
fotocélula).

A lo 1largo del gradiente térmico las abreras
mantienen la cria agrupada en un determinado sitio. Las
mediciones de las temperaturas elegidas por las obreras
nodrizas para colocar la cria se efectuaron con un termistor,
cuyo intervalo minimo de mediciéon fue de 0.1 <C. Fara
efectuar estas mediciones, el termistor fue introducido a
través de los orificios existentes en el techo del nido,
distantes 2 cm uno de otro, que corrientemente permanecieron
tapados. Fara evitar reacciones de alarma en 1las hormigas
provocadas por la introduccién del termistor al efectuar las
mediciones, éste fue corrientemente dejado dentro del nido
para permitir su impregnacion con los olores de 1la colonia.
La manipulacidon del termistor fue siempre hecha con pinzas,
patra evitar incorporar olores extraros a la colonia que
Fraovoquen treacciones de alarma.

Dos termémetros igualmente calibrados, colocados en



los extremos del nido (Fig. 1), permitieron la lectura rapida
y el control de las temperaturas en los extremos del
gradiente.

El registro de las posiciones en las que la cria fue
colocada se efectud con una camara fotograAfica
(Fotoquimégrafo Grass modelo C4) montada a SO cm sobre el
nido (Fig. 1). En el techo del nido fueron dibujadas Ilineas
cada 2 cm para facilitar la determinacién de la ubicacidén de
la cria a lo largo del gradiente. Junto al nido fue colocado
un reloj, de forma que en cada fotografia pudo observatrse la
hora del dia, la posiciédn de la crria y las temperaturas en
ambos termémetros. Esto permitié conocer 1la temperatura
elegida por las nodrizas para colocar la cria. Las
fotografias fueron tomadas cada 15 minutos, utilizdndose un
disparo de flash de 0.002 segundos de duracion. Fara asignar
el horario en que se efectud una cierta translocaciéon de 1la
cria se considerd el comienzo de la translocacidn, teniendo
en cuenta que la duracion de la translocacién es variable,
dependiendo de la cantidad de cria a translocar. Los
resul tados abtenidos en esta serie de registros se presentan

en la seccidn Resultados — Parte 1.

Condiciones de alimentacidn de las colonias

Los ensayos que setran presentados posteriormente se
realizaron, salvo indicacién en contrario, con 1las colonias

alimentadas ad libitum como fuera indicado previamente.



En una serie de ensayos se analizo la
termopreferencia de las nodrizas para el mantenimiento de 1la
cria en relacién con el flujo de alimento suministrado a la
colonia. Fara esta serie experimental se presentaron al
hormiguero bajo el gradiente térmico dos programas de
alimentacion diferentes en forma alternada, prolongdndose IO

dias cada uno, con las siguientes caracteristicas:

- Programa de alimentacidén: consistidé en un suministro
diario de Drosophila sp., previamente muertas por
aplastamiento ligero, de forma de cubrir los
requerimientos diarios de la colonia, esto es, todas
las moscas suministradas fueron comidas a diario. El
nimero de moscas a suministrar fue determinado por

ensayo y error.

- Programa de inanicién: sin el suministro de Drosophila

sp..

Durante ambos programas, las obreras pudieron colectar
libremente agua y solucidn de sacarosa 50 % peso/peso en 1la
arena.

Bajo estos dos programas de suminstro de alimento se
registraron los comportamientos de traslado de la cria y 1la
termopreferencia a lo largo del gradiente de temperatura.
Los resultados correspondientes a esta serie experimental se

presentan en la seccidn Resultados — Parte 11.



Regimenes de luz/oscuridad utilizados

En una serie de ensayos, la termopreferencia de las

nodrizas para el traslado y mantenimiento de 1la cria fue

analizada en condiciones de iluminacién (luminosidad = 100
lux) y oscuridad constantes. Los resultados aobtenidos se
presentan en la seccidn Resultados — Parte II1.

Se etecluaron también ensayos desplazando el réygimen
de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, y otros en 1los que se
modificéd la duracién del intervalo diario de oscuridad. Los
detalles de estos experimentos serdn presentados junto con

sus resultados, en la seccidn Resultados—Parte 1IV.

Efectos _de la temperatura sobre el desarrollo pupal

Fara analizar los efectos de la temperatura sobre el
desarrollo de las pupas se cuantificd 1la duracién de 1la
metamorfosis desde el estadio de pupa hasta el de adulto,
bajo diferentes regimenes de temperatura constante y
oscilante.

Fara esta serie de ensayos se emplearon cinco
colonias de Camponotus mus en las que se 1llevd un registro
diario del numero de larvas, capullos y adultos presentes. A
partir de este registro fue posible conocer el numero de
nuevos capullos tejidos cada dia, los que pueden reconocerse

facilmente debido a su coloracién blanquecina, que contrasta



con la coloracién amarillenta de aquellos capullos tejidos
varios dias antes.

Cada nuevo capullo tejido era retirado de la colonia
y asignado a alguno de 1los diferentes lotes colocados en
estufas con temperatura controlada, a 202, 252, 30= y 35 <C.
Dentro de las estufas, cada lote fue colocado en una pequehra
caja en la que cada capullo podia ser individualizado, y en
cuyo fondo existia una cantidad de solucién saturada de NaCl
que la proveia de una humedad relativa del 70 %“.

Ademas de 1los lotes de capullos mantenidos a
temperaturas constantes, otro lote fue colocado bajo un
programa diario de temperatura variable, 16 hs/ 8 hs : 27.5°/
31 =C.

En cada capullo se cuantificéd el tiempo transcurrido
desde el dia del tejido del capullo por 1la larva hasta 1la
acurrencia de la muda imaginal, esto es, la muda desde pupa a
adulto. FPara determinar el momento de ocurrencia de esta
muda, cada capullo fue diariamente pesado en una balan:za
Mettler con una sensibilidad de medicién de 0.01 mg. Se
obtuvo asi para cada capullo una curva de la variacidn de su
peso en funcidon de su edad, a partir del dia del tejido. El
peso de las pupas dentro de los capullos decrece durante la
metamorfosis, como es conacido para otros insectos
(Wigglesworth 19265). Los registros de los pesos en funcioén
del tiempo fueron normalizados al peso del capullo el dia del

tejido, segun la siguiente relacidn:



donde: Wp = peso del capullo al dia d

Wa

peso al dia del tejido.

Con esta normalizaciétn pueden ser promediados, para cada
temperatura, los registros correspondientes a capullos con
diferente peso inicial.

A partir de estas curvas de peso relativo (HZ) en
funcion de la edad del capullo pudo determinarse el tiempo de
mruda, como el instante en que se evidencia un fuerte
incremento en la pendiente de la curva. Un ejemplo de como
se abtuvo este parametro, junto con los resul tados
correspondientes a esta serie de ensayos, se presenta en la

seccidn Resultados — Parte VII.
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RESUL TADOS

Farte I: Termorrequlacion y cuidado de la cria: las obreras

nodrizas muestran un_  ritmo diario de preferencia

térmica para el mantenimiento de la cria

Cuando el gradiente de temperatura fue establecido a lo
largo del nido, la ubicacién de la cria en el mismo no fue
estatica. Las obreras nodrizas, que totalizaban alrededor de un
10 7% de la poblacién del hormiguero bajo estudio (80 hormigas),
mostraron un ritmo diario de preferencia térmica, con eleccidn
de dos temperaturas diferentes para el mantenimiento de la cria.
Es necesario aclarar que el término "aobreras nodrizas" es
completamente operativo, definiéndose asi{ a aquellas obreras que
son observadas acarreando la cria, que no puede desplazarse por
sus propios medios.

En la Figura 3 se describe el patrdn diario de eleccidn
de temperaturas y los horarios en los cuales se observaron las
translocaciones. Los datos utilizados para esta figura fueron
obtenidos por observacidn directa, sin emplear registro
fotografico. Esto permitid cuantificar con precisién los
horarios en los que se manifestaron las respuestas de las
obreras nodrizas y las temperaturas elegidas. Fara la
asignacion de los horarios se considerd, como fuera indicado en
los métodos, el horario del comienzo de los transportes. Como

la cria acarreada es agrupada por las obreras en el lugar
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Fatrén diario de ubicacidn de la cria en =1 gradiente
térmico establecido a lo largo del nido. Lineas discontinuas:
momentos en que se inician las translocaciones de la c«cria. Lineas
continuas: temperaturas elegidas para el mantenimiento de la cria.
Areas sombreadas: intervalo de oscuridad del rAagimen da
luz/oscuridad utilizado (L/0 : 12 hs/ 12 hs).
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elegido y ocupa una cierta superficie, se considerd como
temperatura preferida aquella elegida para ubicar a la primera
cria transportada.

Como se observa en la figura, cada dia las obreras
nodrizas efectuaron dos translocaciones de toda la cria a lo
largo del gradiente térmico. En los horarios indicados, i.e.
aproximadamente las 2:00 p.m. y las 10:00 p.m., se observd que
las obreras naodrizas, que corrientemente permanecen inmoviles
sobre la cria, comenzaban a moverse vigorosamente a lo largo del
nido, realizando pequefas corridas circulares y en linea recta.
Inmediatamente se observéd el comienzo de los comportamientos de
transporte de la cria, cuya ocurtrencia se indica en 1la figura
con lineas de puntos, como si se tratase de un evento
"instantaneo". A las 2:05 p.m. + 10 minutos (valor medio *
error estandard, n= 15) toda la cria, hasta ese momento ubicada
a 27.5 £ 0.2 °C ((n= 15, fue translocada por 1las obreras
nodrizas a 30.8 + 0.2 oC (n= 15). A las 10:10 p.m. + 10 minutos
(n= 135), inversamente, la cria fue translocada a 27.5 =C.

Las Areas sombreadas de la figura muestran el intervalo
de oscuridad (régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs;
encendido de la 1luz: B8:00 a.m.). Puede notarse que la
translocacion de la cria a 30.8 °C fue realizada 6 horas luego
del encendido de la luz, esto es, a la mitad del intervalo de
luz. La translocacién a 27.5 =C, efectuada 8 horas despues de
la translocacién precedente, tuvo lugar durante el intervalo de
oscuridad, 2 hotras luego del apagado de la luz.

Dentro del nido las obreras nodrizas mantienen la cria
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separada por grupos de edad: se observan pequeRas pilas de
capullos, larvas y huevos (Roces 1988). ({Existe un  orden de
prioridades en el transporte de la cria?

En la Figura 4 se muestra la dinamica de la
translocaciéon de la eria. E1l proceso de translocacién es de
duracién total variable y depende en principio de la cantidad de
crria a ser translocada. Como se observa en la figura, los
capullos fueron translocados con prioridad, seguidos por el
transporte de larvas y finalmente por el de 1los paquetes de
huevos (no graficado). La translocacion de toda la cria, que en
el momento de los registros estaba constituida por 30 capullos,
14 larvas y 2 paquetes de huevos, fue realizada en alrededor de
40 minutos. Finalmente hay que destacar que 1la colaonia bajo
estudio recibid alimentacién abundante durante el periodo de
toma de los datos, hecho que se evidencia en la observacion
dentro del nido de pequeros monticulos de Drosophila =sp.

(alimento acumulado).



)

o

cacion de la cria

—

Trans.

100

80 |-
60} )
[
40}
Capul los
20}
1 1 1 1 1 1 1 1 1 J
0 4 é 12 I6 20 24 28 32 36 40
Tiempo (min)
Fiqura 4

: tiemro
zlocAaciog,

tranecurrido desde €l inicio de la actividad de
Drdenadas: paotcentaje de cria translocada. Circulos  nearos:
translocaciones de capullos. Circulos blancos: translocacionFs -
1arvas. Los puntos indican el valor medio + =1 etror estandard 8
- M. LLa translocacion de los paguetes de huevos (no graficada) fue
siempre la ultima efectuada.

DinAmica de la translocacioén de la ctria. A cLan
~anes



Farte 11I: iFueden los cambios en el suministro de alimento

modificar la termopreferencia de las obreras

nodrizas?

Es conocido en las hormigas que las larvas estimulan a
las obreras para la busqueda de presas fuera del nidao (alimento
con contenido proteico), adn cuando estas abreras son
principalmente nectivoras (Haskins vy Haskins 1950). El
comportamiento de estas obreras recolectoras depende, al menos
en parte, del estado nutricional de 1la «cria. {Fueden  los
cambios en el suministro de alimento que recibe 1la colonia
modificar los comportamientos de cuidado de 1la cria de las
obreras nodrizas de Camponotus aus~?

Referido a 1los comportamientos de apertura de los
capullos que efectuan las obreras nodrizas, la respuesta es
afirmativa. Recientemente se demostrd que la falta de
suministro a la colonia de alimento con contenido proteico
(presas) modifica este comportamiento de ayuda para la eclosion
de las jovenes obreras, resultando en un retardo en los tiempos
de apertura de los capullos (Roces y Frotomastro 1988).

iSe modifica la termopreferencia de las nodrizas para
el mantenimiento de la cria en respuesta a los cambios en el
suministro de alimento con contenido proteico que recibe la
colonia? Los programas de alimentacidén y de inanicién descritos
en los métodos, de 30 dias cada uno, fueron presentados a 1la
colonia en forma alternada y repetidos cuatro veces cada uno,

totalizando un periodo de ocho meses de alimentacidn controlada.
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Durante ambos programas se registraron los comportamientos de
translocacién de la cria y la termopreferencia de las obreras
nodrizas, oaobteniéndose 1los resultados que se detallan a
continuacion.

Durante el programa de alimentacién toda la cria fue
translocada siguiendo el patrdn diario previamente descrito en
la Figura 3. Cuando se efectud el cambio hacia el programa dJde
Inanicidn, por el contrario, las obreras nodrizas respondieron
con un retardo de 3.8 + 0.5 dias (n= 4) translocando <solamente
los capullos y larvas mayares. Las larvas pequeras y los
paquetes de huevos permanecieron ubicados a 27.5 ©C durante el
resto del programa de inanicidn y no fueron desplazados. Cuando
se reestablecid el programa de alimentacién no hubo retardo en
translocar a tales larvas pequeras y huevos (n= 4).

La cuantificacién diaria del numero de larvas, capullos
y obreras presentes en el nido permitid determinar que aquellas
larvas mayores traslocadas durante el programa Jde Inanicidn
tejieron sus capullos entre 1 y 3 dias mds tarde.

Los dos programas presentados a la colonia se
diferenciaron por la falta de alimento con contenido proteico
(Drosophila sp.) durante el programa de inanicién, pudiendo las
obreras colectar solucidn azucarada ad Ilibitur durante ambos
periodos. En dos ensayos adicionales se interrumpid el
suministro de solucidn azucarada y no el de presas,
registrdndose nuevamente los comportamientos de translocacidn.
No se observaron efectos producidos por 1la falta de solucidn

azucarada sobre 1la actividad de translocacion, la que fue
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similar a la observada durante el programa de alimentacioén.



Farte 111: La naturaleza enddgena del titmo diario de

preferencia térmica

La persistencia de aquellas manifestaciones bioldgicas
de periodicidad diaria bajo condiciones constantes (generalmente
de luz, oscuridad o temperatura) es evidencia de su naturaleza
enddgena. En ausencia de claves temporales provenientes del
ambiente, los ritmos diarios de naturaleza enddgena '"corren
libres" (" free-run”) y manifiestan su periodo natural,
espontaneo, cercano al del dia solar (24 horas) pero diferente a
él, de donde toman el nombre de circadianos (Saunders 1976). El
periodo espontaneo ("free—run period") del ritmo, esto es, el
tiempo transcurrido desde el comienzo de un ciclo por ejemplo de
actividad-reposo hasta el comienzo del préximo ciclo, se
considera el reflejo del periodo natural del oscilador enddgeno
que gobierna tal comportamiento ciclico.

Considerando que el ritmo de translocacién de la cria
vinculado a preferencias térmicas mostrd una marcada regularidad
diaria, persistiendo aun en condiciones de falta de alimento, se
analizé su cardcter enddgeno presentando a la colonia
condiciones constantes de iluminacidédn. Durante los ensayos la
colonia s6lo fue alimentada con solucién azucarada, para evitar
perturbaciones resultantes del suministro de moscas.

En la Figura S se presenta el registro de la actividad
de translocacidn de la cria a lo largo del gradiente térmico,
primero bajo un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (dias

1»= al Ste, encendido de la luz a las 6:00 a.m.), luego en
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Figura S5

Actividad de translocacidn de 1la cria a 1lo largo d=l
gradiente térmico, inicialmente bajo un régimen de luz/oscuridad de
12 hs/ 12 hs, luego en condiciones de luz continua y finalmente
bajo el régimen inicial, pero desplazado en 2 horas. Circulos
blancos: inicio de la actividad de translocacidn de la cria hacia
Z0.8 ~2C. Circulos negros: inicio de la actividad de translocacidn
hacia 27.5 ©C (ver Figura 32). Los datos de dlas sucesivos estan
colocados uno debajo del otro. Las areas sombreadas indican la fase

oscura del régimen de L/0.
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condiciones de luz constante (a partir del dia 6t°e, luminosidad

= 100 1lux) y finalmente bajo el régimen de luz/oscuridad

previamente presentado, pero desplazado 2 horas (a partir del
difa 20m=, apagado de la luz a las 8:00 p.m., encendido a las

8:00 a.m.). Los datos de la actividad diaria de translocacion

fueron expresados como circulos blancos, cuando corresponden al

inicio de una translocacién hacia 3I0.8 <C, y como clirculos

negros, cuando corresponden al inicio de wuna translocaciéon a

hacia 27.5 ©C; los datos de dias sucesivos estdn colocados en
lineas contiguas, una debajo de la otra.

Se observa en la figura que el ritmo de preferencia
térmica de las obreras nodrizas es de naturaleza enddgena vy
corre libre con un perifodo espontdneo de aproximadamente 23.4
hs, calculado a ¢través del ajuste 1lineal de 1los valores
correspondientes a la translocacidén hacia 30.8 <C.

En la Figura 6 se presenta el registro de la actividad
ritmica previamente sincronizada bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (dias 12 al 5t2, encendido de la
luz a las B8:00 a.m.), luego en condiciones de oscuridad
constante (a partir del dia 6*=) y finalmente bajo el reégimen de
luz/oscuridad previamente presentado, pero desplazado 2 horas (a
partir del dia 1972, encendido a las 6:00 a.m.). El tipo de
grafico es semejante al presentado en la Figura 3, observandose
un periodo espontdneo de la actividad ritmica de aproximadamente
23.2 horas.

Como se observa en ambas figutras, durante las

condiciones constantes los horarios del inicio de 1la actividad
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Figura 6
Actividad de translocacion de 1la cria a 1lo 1largo del
gradiente térmico, inicialmente bajo un regimen de L/0 de 12 hs/ 12

hs, luego en condiciones de oscuridad continua y finalmente baio el

régimen inicial, pero desplazado en 2 horas. Los datos fuaron

supresados como en la Figura S.




de translocacién son variables, pero mantienen una periodicidad
cercana a las 24 hs. Debe tenerse en cuenta que se estan
registrando las manifestaciones de una colonia, donde se espera

que exista variabilidad individual en las respuestas.
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Farte IV: El régimen diario de luz/oscuridad como clave temporal

de sincronizacion ("Zeitgeber") del oscilador

involucrado en el ritmo diario de preferencia termica

Aquellas claves temporales del ambiente efectivas en

sincronizar los ritmos de cardcter endégeno han sido denominadas

"Zeitgeber" ("dador de tiempo"). El régimen diario de
luz/oscuridad es el mas importante Zeitgeber debido
probablemente a que estAd mds "libre de r(ruido ambiental" que

otras claves temporales, habiendo sido elegido por la seleccion
natural como estimulo prioritario de sincronizacidn (Fage 19835).

En las Figuras S5 y 6, previamente presentadas, se
mostrd que el ritmo diario de preferencia térmica de las obreras
nodrizas posee, bajo condiciones de luz y oscuridad constantes,
un periodo espontaneo diferente pero cercano a 24 horas. Si los
cambios de luz-oscuridad actuan en el ambiente natural como
sincronizadores o claves que ponen en fase el oscilador
enddgeno, ello puede ponerse en evidencia desplazando el régimen
de luz/oscuridad presentado a la colonia.

En la Figura 7 se muestra el registro de 1la actividad
diaria de translocacion de 1la cria bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz: B:00 a.m.),
y luego bajo la inversidén (o desplazamiento en 12 horas) de tal
régimen. Los circulos blancos y negros representan las
translocaciones de la cria a 30.8y 27.5 °<C, respectivamente,
como fuera indicado en las dos figuras precedentes. Como se

observa en la figura, al final del dia 6% el regimen de



- 58 -

= S e =
2 ] ° ——w——
= ° =
4 3 ° — =
= ° ==
6 = o =
¥ F s ;} ) 4
8t () : =
L o, ]
10 °
s o
2+ o
L [+]
m”- °
'H h——O
16 o
Q L o
8F o
(]

Figura 7

Actividad de translcocacién de 1la cria durante el
experimento de inversién del régimen de L/D. Los datos fueron
expresados como en la Figura 5.




luz/oscuridad fue desplazado 12 horas, seguido dos dias mas
tarde por un desplazamiento concomitante de 1la actividad de
translocacién de la cria. Cuando el reégimen inicial fue
renstablecido (desplazamiento de 12 hs efectuado el dia 197°),
la actividad de translocacidn nuevamente cambid en forma
concomitante dos dias después.

Es 1mportante destacar que los desplazamientos del
régimen de luz/oscuridad efectuados 1los dias 6= y 192 no
fueron semejantes. Fuede notarse en la Figura 7 que el dia 6¢®°
el desplazamiento ocurrid por un alargamiento de 12 horas del
intervalo de oscuridad, o bien por un retraso de 12 horas en el
encendido de la luz. For otro lado, el desplazamiento efectuado
21 dia 197° ocurrio por un alargamiento de 12 hs del intervalo
de luz, o bien por un retraso de 12 horas en el apagado de 1la
misma. Frente a estas dos situaciones, la actividad diaria de
transloceci6bn de la cria manifestada por las obreras nodrizas
fue cualitativamente diferente.

En la Figura Ba y B8b se comparan los comportamientos de
translocacidn correspondientes a los dias 6t y 197, cuando se
efectuaron los desplazamientos del régimen de luz/oscuridad.
Fuede notarse que el alargamiento del intervalo de oscuridad
(Fig. Ba) no mostrd ningun efecto sobre la actividad diaria de
translocacidn siguiente. Esta actividad permanecid sincronizada
con el régimen de luz/oscuridad precedente, a pesar del hecho
que la translocacién a 3I0.8 <C fue realizada durante el
intervalo de oscuridad y la translocacién a 27.5 ©C durante el

intervalo de luz. FPor otro lado, el alargamiento de 12 horas
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Comparacion de la actividad de translocacidn de la cria
correspondiente a los datos de la Figura 7. a: desplazamiento en 12
horas del régimen de L/0 por un alargamiento del intervalo de
oscuridad, que alcanza 24 hs (dia 6%*<). b: desplazamiento en 12
horas por un alargamiento del intervalo de luz, que alcanza 24 hs
fdia 197")s
c: experimento adicional donde se observa la actividad reqgistrada
luego del alargamiento de un intervalo de oscuridad, que alcanza 10

hs (mayor explicacion en el texto).




del intervalo de luz resultdé en una no manifestaciéon de 1la
siguiente actividad diaria de translocacioén (Fig. 8b).
Finalmente, la actividad de translocacién subsiguiente, para
ambas situaciones, resultéd sincronizada con el nuevo trégimen
(Figs. Ba y Bb). Fuede notarse que en todas las situaciones
descritas en la figura, se mantuvo el intervalo de B8 horas entre
los dos eventos de translocacidn diarios, esto es, entre el
evento de translocacién a 30.8 °C y el posterior a 27.5 <C.

De estos resultados surge que el ritmo diario de
preferencia térmica, de naturaleza enddgena, es sincronizado por
el régimen diario de luz/oscuridad. Considerando los resultados
presentados en las Figuras 5 y 6 (condiciones aperiddicas) y en
las Figuras 7, Ba y B8b, puede ademas concluirse que la actividad
diaria de translocacién de la cria se compone de dos eventos con
las siguientes caracteristicas: un evento de translocaciéon a
20.8 =C, sincronizado por el encendido de 1la 1luz y que se
manifiesta 6 horas luego del mismo, y un segundo evento de
translocaciéon a 27.5 °C que resulta dependiente del evento
anterior y que se manifiesta manteniendo con el primero un
intervalo de 8 horas.

Los efectos del encendido de la luz como sincronizador
del primer evento de translocacién se observan con claridad en
la Fig. Ba, al comparar la segunda y tercer actividad de
translocacioéon (entendiéndose por actividad de translocacion al
conjunto de los dos eventos de translocacidn asociados): 4 horas
después del evento de translocaciéon a la temperatura baja 1la

cria fue nuevamente translocada a 1la temperatura alta, como



resultado de la sincronizaciéon de este evento con el encendido
previo (desplazado) de la luz.

fQué ocurriria si el horario en el que se manifiesta el
evento de translocaciétn a la temperatura baja coincidiera con el
de la translocacion a la temperatura alta? Desplazando el
régimen de luz/oscuridad como resultado de un intervalo de
oscuridad de 20 horas en lugar de uno de 24 horas, esto es,
anticipando en 4 horas el encendido de la luz con respecto al de
la Figura Ba, las obreras nodrizas se encontrarian frente a 1la
siguiente situaciéon de conflicto: o bien translocar la cria a la
temperatura baja como resultado de que transcurrieron 8 horas
desde la translocacién previa, o bien translocar la cria a 1la
temperatura alta como resultado de las & horas transcurridas
desde el encendido de la luz.

Los resultados de este experimento se presentan en 1la
Figura 8c. Se observa que frente a la situacidon de conflicto,
las obreras nodrizas no efectuaron translocacidn alguna durante
el intervalo de 1luz, permaneciendo entonces 1la cria a la
temperatura alta. Se observa ademas en la figura que dos horas
luego del apagado de 1la 1luz la cria fue ¢translocada a la
temperatura baja, habiendo permanecido entonces en la
temperatura alta por un intervalo de 16 hotas.

Comparando las resultados presentados en las Figuras Ba
y Bc se observa un cambio cualitativo en 1la actividad de
translocacién, como resultado de la anticipacidén en 4 horas del
encendido de la luz: supresiéon de la siguiente actividad de

translocacion y “"retraso" en la manifestacion del evento de



translocacién a la temperatura baja.

Los resultados de este experimento sugieren que, en
esta situacidn experimental, la respuesta de translocacidon a 1la
temperatura alta es prioritaria: ante la situacidon de conflicto
de elegir la temperatura alta o baja para translocar la cria,
las nodrizas respondieron elegiendo la alta, temperatura que
alcanzaron sin efectuar translocacién alguna pues ya se
encontraban en ella.

En la Figura 9 se presenta la dindmica del cambio
cualitativo en la actividad de translocaciéon indicado en las
ffiguras Ba y Bc. Los registros corresponden a 1la actividad
manifestada luego del desplazamiento del régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs como resultado del alargamiento de
un  intervalo de oscuridad. Esto es, corresponden a la
anticipacién hora por hora del encendido de la luz, desde aquel
efectuado luego de una noche de 24 horas hasta el efectuado
luego de una noche de 18 horas.

En esta serie experimental se incluyen también laos
resultados correspondientes a 1la actividad luego de un
desplazamiento del régimen de L/0 de 12 hs/ 12 hs como resultado
del alargamiento de un intervalo de oscuridad, que alcanzé 25
hotas (Figura fa). Los resultados son consistentes con los
presentados previamente en 1la Fig. 8a (desplazamiento del
régimen de L/0 luego de una noche de 24 hs): resincronizacion de
la actividad con el nuevo encendido (retrasado) de la luz.

El registro de la Figura 9b muestra 1la actividad de

translocacion luego del desplazamiento resultante de una noche
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Figura 9

Actividad de translocacién de la cria registrada luego de
modificarse la duracién de una fase oscura del régimen de L/0),
fesde 25 hs de duracién (a) hasta 18 hs (h—i). Cada registro
representa u #perimento independiente. Datos expresados como en
la Figu S.




de 24 hs, con resultados similares a los obtenidos previamente
(Fig. Ba).

La anticipacién del encendido de la luz en 1 hora con
respecto al ensayo anterior (Figura 9c, desplazamiento del
régimen de L/0 luego de una noche de 23 hs) resultéd en 1la no
ocurrencia de la siguiente actividad de translocacidn,
diferencia cualitativa con respecto al registro de la Fig. %b.
La actividad de translocacién siguiente, manifestada durante el
segundo intervalo de luz posterior al alargamiento de la noche,
se mostrd sincronizado con el nuevo régimen.

Los resultados correspondientes a 1los dos siguientes
ensayos con anticipacién de 1 hora en el encendido de la 1luz
(Figuras 9d y 9e, desplazamientos del régimen de L/0 luego de
una noche de 22 y 21 horas, respectivamente) fueron similares a
los obtenidos luego de una noche de 23 hs, esto es, resulto
suprimida la siguiente actividad de translocacidén y la actividad
subsiguiente se mostréd sincronizada con el nuevo régimen.

El registro presentado en la Figura 2f es similar al
presentado previamente en la Figura B8c, esto es, corresponde al
desplazamiento del régimen de L/0 luego de una noche de 20 hs.
Si se compata este registro con el anterior de 1la Figura %e
(luego de una noche de 21 hs), se observa una clara diferencia:
el evento de translocacién a la temperatura baja se manifesto
"retrasado" con respecto al evento previo de translocacion a la
temperatura alta. En ambos registros, la actividad de
translocacién siguiente se sincronizd con el nuevo regimen.

Los registros de la figura 9g y %h, correspondientes al



desplazamiento del régimen de L/0 luego de una noche de 19 y 18
hs respectivamente, mostraron un patrén similar al observado
luego de una noche de 20 hs: ausencia de evento alguno de
translocacién durante el intervalo de luz y manifestacién
"retrasada" del evento de translocacién a la temperatura baja.

En los registros de las figuras ?2f, 79 y ?h se observa
que el evento "retrasado" siempre se manifesté aproximadamente
durante la segunda hora posterior al apagado de la luz, esto es
& horas luego de la mitad del intervalo de luz previo. Fara
analizar algun posible efecto de este apagado de la luz sobre la
manifestacion del evento de translocacién a la temperatura baja
se realizé el experimento presentado en la Figura 9i, que
también corresponde al desplazamiento del régimen de L/0 lueygo
de una noche de 18 hs (como en la Figura %h) pero seguida de
iluminacién en forma continua. Se observa que el evento de
translocaciéon a la temperatura baja también se manifestd
"retrasado", ocurriendo 1.5 hs luego del virtual apagado de 1la
luz (hora 4292, Figura ?i). Se descarta asi algun efecto del
apagado de la luz sobre la manifestacién de tal evento.

La actividad siguiente de translocacioéon (Fig. %i, luego
de la hora 54%t2) se manifesto en forma similar a lo observado en
la Figura 9h, si bien ligeramente anticipada. Notese que el
evento a la temperatura alta ocurrid 28.5 hs luego del evento
similar previo (coincidente con el encendido de 1la 1luz), esto
es, 22.5 hs luego de la mitad del intervalo de luz. La
consideracién del periodo espontianeo de la actividad observado

bajo condiciones de luz constante (Figura 5) sugiere que este



evento se manifiesta en fase con un evento "virtual” de
translocacion a la temperatura alta que ocurriria a la mitad del
intervalo de luz (hora 36%*%; notese que la cria ya se encontraba
a esa temperatura) y no en fase con la translocacidéon previa,

coincidente con el encendido de la luz.
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Farte V: Froponiendo una hipdtesis: las obreras nodrizas

utilizan el régimen diario de luz/oscuridad como

indicador _del ciclo térmico diario del ambiente

Las medidas efectuadas en 1los experimentos descritos
precedentemente dan cuenta de la existencia de un ritmo diario
de preferencia térmica para el mantenimiento de la cria en las
obreras nodrizas de Camponotus mus (Figura 3). Este ritmo es de
naturaleza enddgena (Figuras S y 6) y es sincronizado por el
régimen de luz/oscuridad (Figuras 7, B y 9).

Esta actividad ritmica de translocacién se manifiesta,
bajo un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, como un evento
de translocacidn a 30.8 ©C sincronizado con el encendido de 1la
luz y que ocurre 6 horas 1luego de éste (en la mitad del
intervalo de luz), y como un evento de translocacion a 27.5 <C
que resulta dependiente del evento precedente y ocurre 8 haras
luego del mismo. LFor qué manifestar respuestas
termorregulatorias en esos horarios?

Es conocido que la temperatura ambiente experimenta un
ciclo diario altamente predecible, en el cual las temperaturas
diurnas tienden a ser superiores a las nocturnas. Esta
alternancia de temperaturas altas y bajas por supuesto coincirle
con la fase de luz y la fase de oscuridad del fotoperiodo diario
ambiental, respectivamente, ocurriendo la temperatura maxima
diaria aproximadamente en la mitad de la fase de luz y la minima

algunas horas antes del amanecer.



Se propone la hipétesis que, para controlar la
temperatura de la cria, las obreras nodrizas de Caamponotus mus
no evaluarian la temperatura en forma continua a 1lo largo del
dia, sino que utilizarian el régimen diario de luz/oscuridad
como indicador del programa térmico diario del ambiente,
respondiendo a la temperatura sédlo en aquellos horarios mas
criticos. Asi, la elecciédn de la temperatura alta a 1lo largo
del gradiente térmico estable representaria la busqueda de 1la
temperatura preferida en aquel horario en que la temperatura
amhiente alcanza su pico maximo. Una vez hecha esta eleccidn,
las obreras nodrizas "esperarian" que la temperatura ambiente
comience a disminuir desde ese momento, quedando asi bajo su
control la temperatura maxima que puede alcanzar la cria. Un
razonamiento simétrico puede hacerse referido al evento de
traslocacion a la temperatura baja: si bien este evento es
dependiente del primero y su ocurtrencia esta anticipada algunas
hotras a la ocurrencia de la temperatura minima diaria, las
diferencias térmicas entre esos dos horarios no son muy
marcadas.

A lo largo del dia, la temperatura ambiente no es
estable como en cada punto del gradiente térmico sino que
experimenta un marcado ciclo. En el marco de la hipotesis
presentada, se propone asimismo que en su habitat, las colonias
de Camponotus mus elegirdn para ubicar sus nidos aquellos
lugares que experimenten un ciclo térmico diario similar al que
las obreras nodrizas activamente buscan a lo largo del gradiente

térmico para ubicar la cria. Eligiendo el lugar adecuado, seria



esperada la existencia de translocaciones de la cria solamente
cuando el ciclo diario de la temperatura ambiente no se ajuste
al ciclo térmico esperado por las aobreras nodrizas. Si el ciclo
térmico ambiental se corresponde con el esperado, las
translocaciones no serian necesarias pues la temperatura de la
cria estaria dentro del rango deseado.

Las hipdtesis utiles deben cumplir en principio dos
requisitos fundamentales: deben ser predictivas y deben poder
ponerse a prueba. Ser predictivas significa que deben dar
cuenta de fendmenos que aiin no han sido observados, estando
basadas entonces en una preconcepcion de como trabaja el sistema
bajo estudio. La bhipbotesis planteada no representa una
hipbtesis post hoc deducida de los experimentos previos y que
describe lo observado en ellos, sino una bhipotesis predictiva

que como tal inspira nueva experimentacidn.



Farte VI: Foniendo _a prueba la hipétesis:

VI a: La translocacién de la cria y la longitud del

intervalo de luz

El planteo central de la hipétesis presentada es que la
respuesta de translocacidon de la cria a la temperatura alta,
sincronizada por el encendido de la luz, se manifiesta & horas
luego de éste y a la mitad del intervalo de luz como forma de
controlar la temperatura mdxima que puede alcanzar la cria, en
aquel horario en el que la temperatura ambiente alcanza sus
valores maxi&os.

La respuesta de las nodrizas manifestada 6 horas luego
del encendido de la luz coincide con la mitad del intervalo sdélo
en un regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs. La longitud del
intervalo de luz del régimen ambiental no es constante a lo
largo del a®fo, resultando mayor durante los dias del veranmo que
durante los del invierno. A4iCdmo se manifiestan las respuestas a
la temperatura de 1las obreras nodrizas si la longitud del
intervalo de luz no es de 12 horas?

Los registros presentados en la Figura 10 muestran los
eventos de translocacion de la cria en un experimento donde la
longitud del intervalo de luz fue acortada en forma repentina,
pasando de un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs
(encendido de la luz a las B:00 a.m.) a un régimen de B8 hs/ 16
hs (encendido a las 10:00 a.m.). EIl régimen de 12 hs/ 12 hs
presentado a la colonia fue cambiado el dia 10me del

experimento, observandose tres dias mas tarde un desplazamiento
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Fiqura 10

Registro de 1la actividad de translocacién durante el
experimento de acortamiento repentino de la fase de luz del régimen
de L/0 (de 12 hs/ 12 hs a 8 hs/ 16 hs). Circulos: como en la Figura
S. Iriangulos: indican "retro—-translocaciones" de la cria, i.e.
translocaciones hacia 27.5 ©C de aquellos capullos recientemente
translocados (mayor explicacidn en el te:xto).
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de la actividad de translocacién: el evento a 1la temperatura
alta (que ocurria a las 2:00 p.m.) se desplazd a las 4:00 p.m.,
manteniendo el intervalo de seis horas con el nuevo encendido de
la luz. El evento a la temperatura baja, antes manifestado a
las 10:00 p.m., se desplazd a aproximadamente las ©0:00 hs
conservando el intervalo de ocho horas con el evento de
translocacién previo. Se manifestd entonces seis horas luego
del apagado de la luz. Este patréon de actividad se wmantuvo
invariante durante los primeros 10 dias a contar desde el
acortamiento del intervalo de luz (desde el dia 10™= hasta el
20m=, Fig. 10), mostrandose el primer evento de translocacidn
sincronizado 6 hs luego del encendido de 1la 1luz y el segundo
evento dependiente de él1, como fuera previamente descrito en las
secciones de Resultados — Partes I, III@ y IV.

El dia 21~ del experimento, 11 dias 1luego que el
régimen fuera cambiado, se registraron sin embargo
translocaciones de la cria a la temperatura alta a las 2:00 p.m.
(4 hs luego del encendido de la 1luz), seguidas inmediatamente
por “"retro—translocaciones" de esa cria a la temperatura baja,
indicadas en la Figura 10 con triAdngulos negros. La observacién
detallada de esta actividad mostrd que algunas nodrizas
comenzaron a las 2:00 p.m. a translocar capullos, colocandolos
en la temperatura alta. Al mismo tiempo otras nodrizas cargaron
estos capullos y los reubicaron en la temperatura baja. A las
4:00 p.m., 6 hs luego del encendido de la luz, toda la cria fue
sin embargo llevada a la temperatura alta. Como se observa en

la figura, estos eventos de retro—translocaciodn fueron



registrados entre los dias 2172 y 44¢%= pero sOlo con respecto al
evento de translocaciéon a la temperatura alta. Estas
retro-translocaciones se manifestaron en forma decreciente a lo
largo del experimento, no registrdndose a partir del dia 45%= en
el que la actividad de translocaciéon a la temperatura alta se
mostrd completamente desplazada a las 2:00 p.m., sincronizada
entonces 4 hs luego del encendido de la luz.

En la Figura 11 se muestra la dindmica de este
desplazamiento de la sincronizacién, a lo largo del experimento.
Los circulos blancos corresponden al porcentaje de eventos de

translocacion a la temperatura alta desplazados a las 2:00 p.m.

(sin ocurrencia de retro-translocaciones), esto es, el
porcentaje de eventos resincronizados. Los circulos negros
indican el porcentaje de eventos de translocacidn a la

temperatura baja desplazados a las 10:00 p.m.. Se observa que
estos ultimos se resincraonizaron retrasadamente con respecto a
los eventos de translocacién a la temperatura alta.

A partir del dia 43*=2, 34 dias luego del acortamiento
del intervalo de 1luz, el evento de translocacidn a la
temperatura alta se mostrd completamente sincronizado 4 hs luego
del encendido de la luz, ubicandose en la mitad del intervalo.
El evento de translocaciéon a la temperatura baja se manifestd 8

hs mas tarde a las 10:00 p.m., 4 hs luego del apagado de la luz.
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Forcentaje de eventos de translocacién resincronizados
(translocaciones desplazadas) correspondientes al experimento de
acortamiento de la fase de luz, presentado en 1la Figura 10. Los
circulos corresponden a datos agrupados cada diez dias, a partir
del dia 217=. Circulos blancos: translocaciones a 0.8 eC
desplazadas a las 2.00 p.m. (sin retro-translocaciones). Circulos

neqros: translocaciones a 27.5 ©C desplazadas a las 10.00 p.m.
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VIl b: La modulaciédn circadiana del umbral de tolerancia

térmica para la crianza

La hipétesis presentada plantea que las obreras
nodrizas no evaluarian continuamente la temperatura a 1lo largo
del dia, sino que utilizarian el régimen de luz/oscuridad como
indicador del ciclo térmico diario, sincronizando asi sus
respuestas de eleccidn térmica en los horarios de ocurrencia de
los picos de la temperatura ambiente. Respondiendo en los
horarios criticos en que alcanza sus valores extremos, las
nodrizas no necesitarian "poner atencidn” a 1la temperatura el
resto del tiempo porque ésta permaneceria dentro de esos valores
elegidos.

Se esperaria entonces bajo esta hipdtesis que 1las
aobreras nodrizas sean altamente sensibles a la temperatura en
tales horarios criticos, cuando ellas buscan activamente aquella
preferida para ubicar la cria. Fuera de esos horarios criticos
serla esperada una sensibilidad térmica menor, manifestacion de
una "menor atencidn" de las nodrizas a la temperatura.

{COmo medir la sensibilidad térmica de 1las obreras
nodrizas? Se efectuaron ensayos para cuantificar la temperatura
maxima tolerada por las abreras nodrizas para el mantenimiento
de la cria, a lo largo de las 24 hs del dia. Es decir, el
umbral de tolerancia térmica para la crianza.

Fara este andlisis se diserd el dispositivo que se
presenta en forma esquematica en 1la Figura 12, Este nido

experimental se construyd con una caja pldastica transparente de
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Figura 12

Caja-nido utilizada durante los experimentos de evaluacion
del umbral de tolerancia térmica Para la crianza. La temperatura en
cada una de las placas-base de aluminio estA regulada en forma
independiente. Se indican los agujeros existentes en el techo del
nido (h), utilizados para introducir el termistor.
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11 x 7 x 2.5 cm. La base plastica de esta caja fue reemplazada
For una base de aluminio dividida en dos mitades, separadas por
un pequero segmento pldstico que evitd su contacto. Debajo de
cada una de estas bases se colocd una resistencia y un sensor
térmico conectados a una fuente, de forma que pudo
calefaccionarse en forma controlada e independiente cada una de
las dos placas de aluminio que constituian el piso del nido.
Las mediciones de temperatura se efectuaron con un termistor
(intervalo minimo de medicién de 0.1 °C), que se introducla en
el nido a través de los orificios existentes en el techo (h,
Fig. 12), los que corrientemente permanecian tapados. El nido
ademis poseia un tubo de acceso y un trozo de algoddn embebido
en agua que lo proveia de humedad. Se construyeron dos nidos
experimentales similares, y en cada uno de ellos se colocd una
colonia diferente, constitulda por la reina, alrededor de 30
obreras y entre 10 y 15 {tems de cria (larva, capullo o paquete
de huevos).

Conocido el ritmo de preferencia térmica para el
mantenimiento de la cria de las obreras nodrizas (presentado en
la Figura 3), se reguld la temperatura de las placas-base del
nido de forma que una de ellas fue mantenida a 27.5 ©C y la otra
a Jo.8 eC. Una vez ubicada una colonia en cada nido vy
presentado el régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, las
nodrizas manifestaron su ritmo de termopreferencia translocando
la crfa desde una hacia la otra mitad del nido y viceversa, en
los horarios correspondientes.

lLos ensayos para evaluar el umbral de tolerancia



térmica para la crianza se iniciaron de la siguiente forma: la
temperatura en aquella placa-base donde se encontraba ubicada la
cria era incrementada continuamente a razon de 0.1 <C cada 30
segundos, que resulta en un cambio de 1 °C cada S5 minutos. Los
cambios de 0.1 =C se efectuaron manualmente en el dispositivo de
requlacién  térmica. Fara cada uno de estos cambios el
dispositivo mostréd un retardo de 15 segundos en alcanzar la
nueva temperatura, manteniéndola constante durante los restantes
15 segundos. Una vez iniciado el ensayo, se registro la
temperatura en la que las obreras nodrizas respondian al aumento
térmico levantando algun {tem de la cria (paquete de huevos,
larva o capullo). El comportamiento usualmente observado en las
nodrizas fue levantar algun ftem y caminar "nerviosamente", o
levantarlo y colocarlo sabre algun otro, respuestas consideradas
de regulaciéon térmica frente al aumento de la temperatura. El
ensayo se daba entonces por finalizado y la temperatura de esa
Placa-base era retornada a su valor inicial. Estos ensayos se
realizaron durante las 24 horas, por lo que algunos comenzaron
con incrementos de la temperatura a partir de 27.5 ©C y otros a
partir de 30.8 eC. Como aproximadamente la mitad de los ensayos
se r+realizaron durante 1la fase oscura del régimen de
luz/oscuridad presentado a la colonia, durante ellos las
observaciones se efectuaron con 1la ayuda de una luz roja
(luminosidad = 30 lux), teniendo en cuenta que un gran numero de
insectos no son sensibles a tal 1longitud de onda. En cada
colonia se efectuaron dos o tres ensayos por dia.

En la Figura 13 se presenta la curva que describe el
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umbral de tolerancia térmica para la crianza, que se compone de
70 ensayos independientes. Se presenta también en la figura el
patr4dn diario de preferencia de temperatura para el
mantenimiento de la cria de las nodrizas, manifestado a lo largo
del gradiente térmico (presentado en la Figura 3). En la curva
pueden distinguirse en principio dos regiones, cada una asociada
con una de las temperaturas elegidas por las nodrizas, i.e.
27.5= y 30.8 eC. En la region comprendida entre las 2:00 p.m. y
las 10:00 p.m. (que corresponde a la ubicaciéon de 1la cria en
30.8 ©°C a lo largo del gradiente), se aobserva que el umbral
aumentd rapidamente desde el horario de la translocacidon de la
cria a 30.8 °C. Notese que en los 1S5 minutos posteriores a tal
evento de translocaciéon el umbral registrado alcanzd los 31.5
°C, esto es, las nodrizas toleraron para el mantenimiento de 1la
cria un aumento de la temperatura de apenas 0.7 <C. El umbral
alcanzd luego un maximo de aproximadamente 35 ©C, cuatro horas
luego del evento de translocacién a la temperatura alta (30.8
eC), disminuyendo luego al aproximarse el horario de
translocacién a la temperatura baja (27.5 <C).

En la regiéon comprendida entre las 10:00 p.m. y las
2:00 p.m., que corresponde a la ubicacién de la cria en 27.5 <=C
a lo largo del gradiente, se observa que el menor umbral de
tolerancia térmica fue registrado luego de 1la ocurrencia del
evento de translocacién a 27.5 eC. El umbral aumento
rdpidamente en las tres primeras bhoras posteriores a este
evento, alcanzando su valor maximo (33.0 <=C) aproximadamente

siete horas luego del mismo. Se observa que 1luego el umbral
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Figura 13
Variaciones del wumbral de tolerancia térmica para la
crianza a lo largo del dia. Circulos: representan ensayoes

individuales e indican 1la temperatura maxima tolerada por las
obreras nodrizas de Camponotus mus para el mantenimiento de 1la
cria. Lineas rectas: indican 21 patrdn de preferencia térmica para
la crianza manifestado por las nodrizas a 1lo largo del gradiente
térmico, previamente presentado en la Figura . Bajo el eje de las
abcisas se indica el régimen de L/0 wutilizado. Flechas negras:
momentos de ocurrencia de los eventos de translocacién.




disminuyd lentamente (pero no mas alld de 30.8 <C) hasta el
horario de ocurrencia del préximo evento de translocacion, i.e.

2:00 p.m..

VI c: La respuesta de las obreras nodrizas a la simulacion

de un ciclo térmico diario y la modulacidn de la

asociacion temporal entre el régimen de  luz/oscuridad

y el termoperiodo diarios

En la hipdtesis presentada se planted que las colonias
de Camponotus mus elegirian para ubicar sus nidos aquellos
lugares que experimenten un ciclo térmico diario similar al
buscado activamente por las nodrizas a 1lo largo del gradiente
térmico para ubicar la cria. Con esta eleccidn, las
translocaciones de la cria sdédlo serian necesarias cuando el
ciclo térmico ambiental no se corresponda con el esperado por
las obreras nodrizas.

En el gradiente térmico utilizado en 1los e:xperimentos
previos la temperatura se mantuvo constante en cada uno de sus
puntos, recibiendo la cria temperaturas variables sédlo como
resultado de las translocaciones efectuadas potr las obreras
nodrizas. Esta situacidn de temperatura constante en un
determinado punto del nido contrasta con la situacidn existente
en el ambiente, de temperaturas variables a lo largo del dlia.
LCOmo se manifiesta la termopreferencia de las obreras nodrizas

frente a variaciones diarias de la temperatura?



A una de las colonias bajo el gradiente térmico se le
simuld un ciclo térmico diario que reproduce el ritmo circadiano
de preferencia térmica de las obreras nodrizas. En el
dispositivo experimental, una llave controlada automaticamente
permitid pasar de uno de los controles bimetdlicos de
temperatura a otro (ver dispositivo de la Figura 1), de forma
que en el lugar donde se encontraba la cria la temperatura pudo
ser cambiada desde 27.5° hasta 30.8 °C y viceversa, con un
retardo para tal cambio de aproximadamente 1 hora. De esta
forma, la cria inmévil recibe un programa térmico similar al
experimentado por ella como resultado de 1las translocaciones
efectuadas pot+ las nodrizas.

En la Figura 14 se presenta la serie e:xperimental
efectuada con simulaciones de ciclos térmicos. Los registros de
la actividad de translocacidn que se presentan en la figura son
similares a los previamente presentados, utilizdndose la misma
simbologlia de circulos blancos y negros, indicadores de eventos
de translocacion a 30.8° y 27.5 °C, respectivamente.

La actividad entre los dias 1" y 3= (Figura 14a)
corresponde a los eventos de translocacién a 1o largo del
gradiente estable, bajo un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12
hs (fase oscura indicada con sombreado). A partir del dia 4¢t=e y
hasta el dia 6% inclusive (Figura 14b) se 1le presento
diariamente a la colonia, en el lugar de ubicaciéon de 1la cria,
la simulacidn del ciclo teérmico indicada en 1la figura, no
registrdndose evento de translocaciédn alguno durante ese

intervalo. No&tese que el ciclo térmico simulado, con excepcidn
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Fiqura 14
Registros de la actividad de translocacién durante los

ensayos de simulacién de programas térmicos diarios.




de la velocidad del cambio térmico, claramente recuerda el ritmo
circadiano de preferencia térmica de las obreras nodrizas pata
el mantenimiento de la cria (comparar con la Figura 3). En los
dias 7me, Bve y ©9re ge interrumpio, a modo de experimento
control, la presentacién del ciclo térmico simulado (Fig. 14c).
Se observa que la actividad de translocaciéon a 1lo largo del
gradiente estable se manifesté en forma similar a como lo
hiciera previo a la simulaciédn. Puede concluirse entonces que
la falta de respuestas de translocaciéon observada durante los
ensayos de simulaciéon (Fig. 14b) indica que el ciclo térmico
simulado se corresponde con el esperado por las obreras
nodrizas.

Dependiendo de su ubicacidn y de la orientacidn de 1la
superficie expuesta a la radiacién solar, la temperatura maxima
diaria en un nido puede alcanzarse antes o después del horario
correspondiente a la mitad del intervalo de 1luz del régimen
ambiental. JCOmo se manifiestan las respuestas térmicas de las
obreras nodrizas si el ciclo térmico ambiental ocurre desfasado
con respecto al régimen de luz/oscuridad? iFueden modul arse
las respuestas de las nodrizas de asociacion tempaoral entre el
régimen de L/0 y el termopetriodo diarios?

Para contestar a estas preguntas se realizd otra serie
de simulaciones de ciclos térmicos diarios, que se presentan en
la Figura 14d. El ciclo térmico simulado, similar al anterior,
fue presentado con una diferencia de fase de 3 horas en relaciotn
a como se hiciera previamente (Fig. 14b). Con esta simulacion,

-

3 horas luego del encendido de la luz el lugar donde se ubica la



cria alcanzé la temperatura de 30.8 =C y permanecio en ese valor
durante 8 horas. La temperatura comenzd luego a disminuir (1
hora antes del apagado de la luz) y retornd a su valar anterior
de 27.5 °C. Asi, 1la cria inmébvil recibiria el wmismo ciclo
térmico que resulta de las translocaciones efectuadas por las
nodrizas, pero anticipadao tres horas en relacién al fotoperiodo.

Esta simulacién "fuera de fase" se presentd a partir
del dia 10™ de la serie experimental, como se indica en la
Figura 14d. Con relacitn al incremento térmico producto del
inicio de esta simulacién diaria, se observa que 3 hs luego del
encendido de la luz, cuando la temperatura alcanzé los 30.8 <C
en el lugat+ de ubicacio6on de la cria, las nodrizas respondieran
translocandola a 27.5 °C, evento indicado con circulos negros en
la figura. Tres horas mas tarde, 6 hs luego del encendido de la
luz y a 1a mitad del intervalo, las nodrizas translocaron la
cria a 30.8 °C, evento indicado con circulos blancos.

El final de la simulacidn térmica diaria determind que
en el lugar de ubicacién de la cria 1la temperatura disminuya
desde 30.8° hasta 27.5 ©°C una hora antes del apagado de la luz y
permanezca posteriormente en ese ultimo valor. Como se indica
en la figura, no se registré evento alguno de translocacidén
durante la ocurrencia de este cambio térmico, ni posteriormente
durante el intervalo de oscuridad.

Este patrén de actividad frente a la presentacion
anticipada del ciclo térmico se registrd a lo largo de ({1 dias
consecutivos de simulaciones diarias, desde el 10m™= hasta el

20m= inclusive (Figura 14d). Sin embargo, en el dia 21 y en



el siguiente se registrd un cambio cualitativo en la respuesta
de las nodrizas, no observandose eventos de translocacidn frente
a la presentacion anticipada del ciclo térmico simulado.

Los resultados de esta segunda serie de ensayos indican
la existencia de una modulacién de la asociaciédn temporal entre
el régimen de luz/oscuridad y el termoperiodo en las abreras
nodrizas. Si bien la presentacién anticipada del maximo diarin
de la temperatura evocéd respuestas de regulacién térmica
(translocaciéon) en las nodrizas (Figura 14d, dias 10m=e a 2Z20me),
la reiteracién a lo largo de 11 dias de este termoperiodo
desfasado del régimen de L/0 resulté en la no existencia de
tales respuestas regulatorias, indicando que las nodrizas
esperaban entonces la ocurrencia de la temperatura maxima diaria
no en la mitad del intervalo de luz sino anticipada 3 horas.

Las respuestas de las nodrizas, que como bha sido
demostrado previamente estAdn sincronizadas por el régimen de
luz/oscuridad (Resultados—Partes IV y VI), resultan ademas
moduladas por los ciclos térmicos. {Pueden estos ciclos
resincronizar la respuesta de 1las nodrizas, modificando el
horario de ocurrencia del evento de translocacidn a lo largo del
gradiente estable?

Para analizar este aspecto, en la serie experimental de
simulaciones térmicas anticipadas (Fig. 14d) se interrumpid la
presentacion del ciclo térmico el dia 232, luego de no haberse
registrado durante dos dias evento de translocacidn alguno.
Fermaneciendo constante entonces la temperatura en cada punto

del gradiente, las nodrizas deberian manifestar su preferencia



por 0.8 ©C o bien 3 hs luego del encendido de la luz, indicando
que su respuesta resulta resincronizada por el ciclo térmico, o
bien 6 hs luego del encendido de 1la 1luz, indicando que su
respuesta conserva la sincronizacidon con el régimen de
luz/oscuridad. Como se observa en la Figura 14e, el dia 237 vy
los siguientes la actividad se manifesto conservando la
sincronizacién previa con el régimen de luz/oscuridad.

Esta serie de ensayos con simulaciones térmicas
anticipadas (Fig. 14d y 14e) fue repetida con otra colonia,
obteniéndose un patréon similar: luego de 13 dias de la
presentacidn del ciclo témico desfasado no se reqgistraron
eventos de translocacién. Con la interrupcidn de la simulacion,
luego de dos dias de no registrarse eventos, las translocaciones
mani festadas a lo largo del gradiente estable conservaron la
sincronizacidn previa con el régimen de luz/oscuridad.

De esta gevie de ensayos puede concluirse que el hecho
de experimentar un ciclo térmico diario desfasado del régimen de
L/0 durante 13 - 15 dias modula la respuesta de 1las obreras
nodrizas (dias 217e y 229, Figura 14d), pero no es suficiente
para resincronizarla (Fig. 14e). No puede descartarse, sin
embargo, que la presentaciédn del ciclo desfasado durante un
mayor numero de dias pueda resincronizar las respuestas de
elecciéon térmica. i

Los ensayos de simulaciones térmicas presentados hasta
el momento se efectuaron con colonias alimentadas ad Iribitunm.
En la seccidn de Resultados — Parte 11, donde se analizd 1la

termopreferencia de las nodrizas en funciédn del suministro de
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alimento que recibe la colonia, se puso en evidencia durante el
programa de inanicién la falta de respuesta de translocacidn a
la temperatura alta sdlo para las larvas pequeras y los huevos.
A lo largo del gradiente estable, ellos permanecieron entonces
ubicados a 27.5 <C. éRefleja esta falta de respuesta de
translocacién una preferencia por 27.5 ©C durante las 24 horas
s6lo para larvas pequernas y huevos?

FPara responder a esta pregunta se presentd a una
colonia el programa de alimentacién y el programa de Inanicidn
como fuera indicado en Hateriales y Métodos. Durante ambos
programas se realizaron ensayos de simulaciédn, presentando a la
colonia el ciclo térmico indicado en la Figura 14b (n = 16).

Durante el programa de alimentacidn, la presentacidn
del ciclo térmico simulado resultd en la falta de eventos de
translocaciéon, como fuera obtenido en la primera serie de
ensayos indicada en la Figura 14b. Durante el programa de
inanicion se obtuvieron resultados similares, esto es, las
larvas pequeras y los huevos experimentaron el ciclo térmico
simulado y no fueron movidas.

Estos resultados permiten concluir que a lo 1largo del
gradiente estable, la falta de respuesta de translocacion de las
larvas pequefras y de los huevos durante el programa de inanicién
no refleja una preferencia a lo largo de las 24 hs de 27.5 ©°C.
Considerando los ejemplos que se conocen para las hormigas de
modulacidn del umbral de manifestacion de respuestas
comportamentales por el estado nutricional de la colonia (Lenoir

1979; Topoff y Mirenda 1980; Meudec y Lenaoir 1982; Roces vy
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Frotomastro 1988), puede hipotetizarse que el estado nutricional
resultante del programa de inanicidn aumenta el umbral para la
manifestacion de las respuestas de las nodrizas dirigidas a las

larvas inmaduras y los huevos, los que entonces no son

translocados.



Farte VIl: iFPor qué reqular la temperatura de la cria?

Efectos de la temperatura sobre el desarrollo pupal

Las obreras nodrizas de Camponotus nmus mostraron un
ritmo diario de preferencia térmica para el mantenimiento de la
crria, de naturaleza endétgena. Como consecuencia de este ritmo,
la cria experimenta un marcado ciclo térmico diario, entre 27.5°
y 0.8 eC. AiFor que regular la temperatura dentro de ese rango?

Siendo las hormigas organismos esencialmente
ectotérmicos, se espera que sus procesos fisioldgicos sean
altamente dependientes de la temperatura. Es conocido en las
hormigas que la temperatura ejerce importantes efectos durante
la metamorfosis (Buschinger 1973a). En esta seccidn se analizan
Ins efectos de la temperatura sobre el desarrollo de 1las pupas
de Camponotus mus, cuantificando la duracion de la metamorfosis
desde el comienzo del estadio pupal hasta el de adulto bajo
diferentes regimenes térmicos.

Como fuera indicado en la secciétn de Hateriales vy
Hétodos, la cuantificacidn de las variaciones del peso de los
capullos (desde el dia de su tejido) en funcidn de su edad
permite determinar el momento de la muda imaginal, esto es, 1la
muda desde pupa a adulto. El momento de ocurrencia de este
evento se asignd como tiempo de muda, que entonces representa el
tiempo transcurrido desde el momento del tejido del capullo por
la larva hasta el momento de ocurrencia de la muda imaginal.

En la Figura 15 se presenta una de estas curvas a modo
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Variacién del peso de la pupa dentro del capullo en
funciédn de su edad, expresada como el porcentaje con respecto al
peso inicial, 24 hs después del tejido del capullo. Se presenta 1la
curva para indicar como se obtiene el parametro tiempo de nmuda.
Abcisas: edad del capullo en dias. Ordenadas: WA = Wnp.100
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donde Wp: peso del capullo al dia 4
We: peso al dia del tejido.
Flecha blanca: dia de tejido del capullo.




de ejemplo, mostrando como se determina el tiempo dJde muda. Como
se ohserva, en la curva pueden distinguirse tres regiones bien
diferenciadas. En la primera, comprendida entre el dia del
tejido del capullo por la larva hasta el dia 372, se observa una
calida importante en el peso del capullo, que corresponde a la
muda pupal (desde el Gltimo estadfo larval hasta el estadio de
pupal). La disminucidén del peso obedece a las pérdidas de agua
asociadas con las mudas, como es conacido en otros insectos
(Wigglesworth 1965). La segunda regitn, donde el peso se
mantiene aproximadamente constante, involucra los procesos de la
metamor fosis que finalizan con la muda imaginal (momento que se
asigna como tiempo de muda). A partir de ese evento se aobserva
una calida brusca del peso (tercera regiédn), que responde a las
prrdidas de agua asociadas con la muda imaginal y a las pérdidas
posteriores de peso del adulto dentro del capullo.

Estas curvas se obtuvieron para lotes de capullos
mantenidos en estufas a 202, 252, 302 y 35 ©C y ademas para otro
lote mantenido bajo un programa de temperatura variable que
reprodujo el ritmo diario de preferencia térmica de las obreras
noririzas, esto es, un régimen de B hs/ 16 hs : 30.8°/ 27.5 <=C
(temperatura media constante = 28.6 =2C). Asi, los capullos de
este lote recibieron un ciclo térmico dierio similar al que
reciben cuando son translocados por las obreras nodrizas.

Los resultados correspondientes a los tiempos de nmuda
se presentan en la Figura 16 (circulos blancos, linea
discontinua). Como se observa, la temperatura acelerd

fuertemente el desarrollo de las pupas dentro de sus capullos.
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Para aquellos capullos mantenidos a temperaturas constantes, la
relacién entre la temperatura (T) y el tiempo de muda (M) esta
descrita por la ecuacion ¥ = 115243.7-2-««07 (n = 195 r =
-0.946; p< 0.0001)7

En esta figura se presentan ademas datos del porcentaje
de mortalidad de las pupas dentro de sus capullos en funcidon de
la temperatura (circulos negros, linea continua, Roces (1988)).
La muerte de estas pupas ocurrid durante la metamorfosis, antes
de la ocurrencia de la muda imaginal.

Combinando los datos de las dos curvas recién indicadas
puede obtenerse un indice llamado de eficiencia que relaciona la
supervivencia de las pupas dentro de sus capullos y el tiempo de
muda, Indice que depende de la temperatura y resulta expresado

de la siguiente forma:

indice de eficiencia= porcentaje de supervivencia
tiempo de muda

Los valores de este indice también se indican en 1la Figura 16
(tridngulos, linea continua gruesa). Sus valores maximos se
ubican dentro del rango de temperaturas elegido por las obreras
nodrizas para el mantenimento de la cria, indicado en la figura

con un Aarea sombreada.
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FParte VIII: Las respuestas a la temperatura en otra especie

relacionada, Camponotus rufipes

La hipo6tesis previamente presentada propone que las
translocaciones de de la cria que efectdan las naodrizas de
Camponotus mus a lo largo del gradiente térmico representan
respuestas de regulaciéon de la temperatura, manifestadas en
aquellos momentos en los cuales la temperatura ambiente alcanza
sus valores madximos.

Las marcadas variaciones térmicas diarias en las zonas
con climas templado o templado-subtropical, donde habita
Camponotus mus como especie dominante del género (Kusnezov 1951;
1963), contrastan con aquellas de laos climas tropicales, mucho
menores. El estudio de especies de harmigas que habitan =zonas
tropicales, entonces, puede aportar informacién importante para
un andlisis comparativo de las respuestas de regulacidn de 1la
temperatura de la cria.

Se efectuaron ensayos trabajando con una colonia de una
especie estrechamente relacionada, Camponotus rufipes. Esta es
la especie dominante del génerao Camponotus en la region
Neotropical, distribuyéndose desde América Central hasta el
norte de Argentina. Habi ta en selvas tropicales Yy
subtropicales, y estd ausente o es rara en las zonas Aridas
(Kusnezov 1951; 1963).

La reina fundadora fue colectada en Rio Claro, Estado

de Sd%o Paulo, Brasil, en octubre de 1989. Fue mantenida en el



laboratorio dentro de una estufa a aproximadamente 27 <C, vy
alimentada abundantemente. Al momento de iniciar los ensayos,
la colonia contenia 12 obreras y alrededor de 15 - 20 larvas vy
capullos.

La colonia fue colocada bajo el gradiente térmico y un
régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (como se hiciera con
las colonias de Camponotus mnus), para cuantificar la
termopreferencia de las obreras nodrizas para el mantenimiento
de la cria y abtener resultados comparativos. Luego de un
periodo durante el cual la colonia permanecid en el extremo de
menor temperatura del gradiente, periodo que se considera de
habituvacién al nuevo nido, las obreras colocaron 1la cria
aproximadamente a 25 <C. Transcurridos 60 dlas desde que se
colocd a la colonia bajo el gradiente de temperatura, no fueron
observadas translocaciones de la cria, esto es, no se encontrd
ritmo alguno de termopreferencia. Es importante indicar que en
condiciones similares, las colonias de Camponotus mu:s
necesitaron entre 10 y 15 dias para manifestar su ritmo deo
termopreferencia. Aun colonias incipientes (con alrededor de 10
obreras) mostraron el ritmo diario de translocacidn de la cria.

Se efectuaron algunos ensayos para inducir la
translocacidn de la cria en la colonia de Camponotus rutipes,
modificandose las temperaturas a 1lo 1largo del gradiente vy
registrandose luego la nueva temperatura elegida. En una serie
de ensayos el calefactor que establece el gradiente térmico
(Figura 1) fue acercado al nido, de forma que en el lugar donde

estaba ubicada 1la cria 1la temperatura aumentd répidamente.



Frente a esta perturbacidon, las obreras respondieron
translocando la cria hacia el extremo de menor temperatura del
gradiente y la colocaron en un punto determinado. Se efectuaron
12 ensayos similares en los que se registré la temperatura
elegida por las obreras para ubicar la cria luego de 1la
perturbacion. Estos ensayos fueron efectuados en varios
momentos a lo largo del intervalo de luz, de forma de observar
algun efecto del ciclo diario sobre la temperatura elegida.

En respuesta a la perturbaciéon, la temperatura media (+
el error estandard) elegida por las obreras para ubicar la cria
fue de 25.0= + 0.2 <C (n= 12), no encontrandose grandes
variaciones a lo largo del intervalo de 1luz (rango de las
temperaturas elegidas: 24.0° - 26.0 °<C).

Fuede concluirse entonces que, a diferencia de Ila
especie Camponotus mus, las obreras de Camponotus rufipes no
muestran a lo largo del gradiente térmico ritmo diario alguno de
preferencia térmica para el mantenimiento de 1la cria; eésta
permanece ubicada a 25.0 ©C durante las 24 hs.

Que las obreras nodrizas ubiquen la cria a 25.0 <C a lo
largo del gradiente estable de ningin modo significa que ellas
estén controlando tal temperatura durante las 24 horas.
Teniendo en cuenta que la temperatura ambiente esta variando
continuamente a lo largo del dia, surge la pregunta (previamente
formulada para Camporotus mus) acerca de cudles son las
temperaturas maximas toleradas a 1o largo del dia para el
mantenimiento de la cria.

El analisis de este umbral de tolerancia térmica para



la crianza es similar al efectuado para Camponotus nus. Se
utilizd el mismo dispositivo (Figura 12) pero ahora la
temperatura en ambas placas—-base fue regulada en 25.0 eC,

teniendo en cuenta la no existencia de un ritmo diario de
preferencia térmica para la crianza en las obreras nodrizas de
Camponotus rufipes. La colonia fue también mantenida bajo un
régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz a
las B8:00 a.m.).

Los ensayos para evaluar el umbral se efectuaron en
igual forma que para Camponotus mus (ver la seccidn de
Resultados — Parte VIb), y sus resultados se presentan en un
grafico similar al previamente presentado para esta especie en
la Figura 13.

En la Figura 17 se presenta la curva que describe el
umbral de tolerancia térmica para el mantenimiento de la cria en
Camponotus rufrfipes, que se compone de 40 ensayos individuales.
La linea horizontal representa 1la temperatura elegida, a lo
largo del gradiente, para el mantenimiento de la cria (25.0 <C).
Se observa que en las horas posteriores al encendido de 1la luz
el umbral aumentd rapidamente, alcanzando sus valores maximos a
la mitad del intervalo de luz; el umbral disminuydé luego con el
transcurso del intervalo. Durante todo el intervalo de
oscuridad el umbral se mantuvo en sus valores menotres, entre
26.12 y 27.7 =C, tolerando entonces las nodrizas aumentos en la
temperatura entre 1.12 y 2.7 =2C, respectivamente. Notese que el
maximo aumento tolerado, de aproximadamente 6.5 °C, correspondio

a la mitad del intervalo de luz.
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El registro presentado en la Figura 17 indica que, si
bien las obreras nodrizas de Camponotus rutipes no mostraron
ritmo alguno de termopreferencia para la crianza, la temperatura
tolerada para el mantenimiento de 1la cria mostré una fuerte
variacion diaria. (EstA gobernado este patrdén de variacion por
un reloj interno, i.e. es de naturaleza enddgena? £0 son las
variaciones respuestas directas al régimen de luz/oscuridad,
desencadenadas de forma exdgena?

FPara contestar a estas preguntas se efectuaron ensayos
para evaluar el umbral de tolerancia térmica para la crianza
pero manteniendo a la colonia en condiciones aperiddicas, de
oscuridad constante. Si el patrdn de variacidn del umbral es de
naturaleza endbégena, se espera que permanezca en tales
condiciones mostrando una periodicidad cercana a las 24 hs.

En la Figura 18 se resume el experimento realizado. La
colonia estuvo mantenida previamente bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs. El programa utilizado durante el
experimento se presenta bajo el eje de las abcisas; el periodo
de oscuridad comenzéd en el momento indicado como hora 129 y se
prolongé poco mas de 4.5 dias. Durante ellos se efectuaron los
ensayos de evaluacién del umbral de tolerancia térmica, cada uno
de los cuales se indica en la figura con un circulo blanco. Se
realizaron no mads de 3 - 4 ensayos por dia, de forma de
perturbar a la colonia lo menos posible.

En la figura asimismo se grafica el patrdn que describe
el umbral de tolerancia previamente presentado en la Figura 17

(linea continua). PFPuede asi compararse el ajuste de los valores
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Figura 18
Registros del umbral de tolerancia térmica para la crianza
en Camponotus rufipes, manteniendo a 1la colonia bajo oscuridad
continua. Cada circulo representa un ensayo independiente. Linea
continua: corresponde al patrédn descrito previamente (Fig. 17), de
forma de comparar el ajuste de los valores obtenidos con la curva
esperada, considerando que las _variaciones del umbral son de

naturaleza endégena y que se manifiestan en condiciones de
oscuridad constante con un periodo espontdneo de 24 hs.
Linea discontinua: curva hipotética del umbral de tolerancia,

resultante de la resincronizacién con el nuevo encendido de la luz.

7
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obtenidos durante el experimento con esta curva esperada,
considerando que las variaciones son de naturaleza endédgena vy
que se manifiestan en condiciones de oscuridad constante con un
periodo espontaneo de 24 hs.

Se observa que los valores aobtenidos estan
correlacionados con los valores esperados a partir de 1la curva
umbral, cuyo mdximo corresponde a la mitad del intervalo de luz.
Fuede notarse asimismo que los valores correspondientes a los
dos ultimos picos previos al encendido de la luz (que ocurre en

la hora 123-=), especialmente los del ultimo, estan ligeramente

retrasados con respecto al patron espetrado. Aunque
preliminares, estos resul tados sugieren que el periodo
espontaneo de estas variaciones ritmicas es en oscuridad

constante mayor de 24 hs.

Con el encendido de 1la 1luz en 1la finalizacidn del
experimento, se obsetrva que los valores obtenidos se ajustan
me jor a una curva umbral hipotética iniciada con este encendido
(linea discontinua) que a la correspondiente curva inicial
(linea continua).

Los resultados obtenidos en este experimento, si bien
fragmentarios, sugieren que 1la modulaciédn del umbral de
tolerancia térmica para el mantenimiento de 1la cria de
Camponotus rufipes es de naturaleza endégena, i.e. se trata de
un ritmo circadiano, y estad sincronizado con el régimen de

luz/oscuridad.
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DISCUSION

- Las  manifestaciones ritmicas de caracter enddgeno como

respuesta a cambios predecibles de factores ambientales

Ya los primeros organismos que habitaron nuestro
planeta estuvieron sometidos tanto a ciclos diarios de luz vy
oscuridad como a cambios estacionales del clima, causados por la
rotacion de 1la tierra sobre su eje y alrededor del sol.
Solamente aquellos que invadieron las profundidades oceanicas o
los habitats subterrdneos "evitaron" el medio ambiente
fluctuante. Los otros organismos, especialmente aquellos que
habitan el ambiente terrestre sujeto a fuertes cambios diarios y
estacionales de iluminacién, temperatura y humedad,
desarrollaron estrategias para interactuar con esta periodicidad
(Saunders 1976).

Los insectos fueron algunos de 1los primeros animales
que colonizaron el medio terrestre, habitando asi ambientes con
temperaturas mas variables que las encontradas en los acudticos.
Como organismos esencialmente ectotérmicos, su capacidad de
habitar desde ambientes desérticos hasta zonas frias depende en
gran medida de varios niveles de respuesta a 1la temperatura
ambiente. Estas respuestas involucran tanto ajustes
comportamentales o fisiolégicos a corto plazo como ciclos de
vida sincronizados estacionalmente, una forma de respuesta a

largo plazo. La mayoria de los insectos, por ejemplo, muestran
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ciclos diarios y anuales de actividad y desarrollo, existiendo
especies diurnas, crepusculares o nocturnas y especies que
hibernan o estivan.

Algunos de estos fenédmenos son respuestas directas a
algun cambio ambiental, esto es, desencadenadas de forma
exdgena. Muchas otras, sin embargo, son manifestaciones de una
periodicidad endbgena, y representan respuestas anticipatorias a
cambios ptredecibles de algunos factores ambientales.

Las oscilaciones enddgenas que dan cuenta de tales
fendmenos son conocidas con el nombre de relojes bioldgicos y
proveen una organizacidon temporal para eventos fisioldgicos o
manifestaciones comportamentales en practicamente todos los
grupos de eucariontes (Saunders 1976). Aquellas oscilaciones
enddgenas que han evolucionado con una periodicidad cercana a
las 24 horas (ritmos circadianos) son wutilizadas por los
organismos para sincronizar eventos diarios, permitiéndoles
entonces realizar una dada funciéon en un momento especifico del

dia. Muchos aspectos del comportamiento y de la fisiologia de

los insectos estan temporalmente controlados por relojes
internos: se conocen ejemplos de ritmos circadianos de
locomocidn, oviposicidn, pupacidn, eclosion, secrecidn de

hormonas, liberaci6on de feromonas, consumo de oxigeno, etc.
(revision en Fage 1985).

Ademas de la periodicidad diaria, la entrada estacional
en diapausa de algun estadio en los ciclos de vida de ciertos
insectos, que involucra una respuesta fotoperiddica, esta

mediada también por un reloj interno que "mide" la longitud del
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intervalo de luz o del de oscuridad (Danilevsky et al. 19705
Beck 1983).

En las hormigas han sido descritas un numero de
respuestas ritmicas, tanto de periodicidad estacional como
diaria. For ejemplo, la diapausa estacional de obreras, reinas
y larvas del tercer estadio de la hormiga Myrmica rubra es una
respuesta fotoperiddica que estd determinada por la longitud del
intervalo de luz y es desencadenada cuando ésta es menor de 16 o
17 horas. Longitudes del "dia" mayores reestablecen la
oviposicidn de las reinas e inducen la pupacidén de las larvas
(Kipyatkov 1979).

Los estudios de ritmos diarios de eventos de
comportamiento en las hormigas han sido enfocados o bien en los
patrones individuales de actividad o bien en 1la organizacidn
temporal de las actividades sociales fuera del nido.

El primer andlisis sobre 1los ritmos individuales de
actividad fue realizado por McCluskey (1958) sobre los patrones
diarios de emergencia de los individuos alados (sexuados) de un
hormiguero, en las especies Veromessor andrei e Iridomyrmex
humilis. En los machos, estos ritmos permanecen en condiciones
constantes de iluminacidn, demostracidn ésta de su caracter
endégeno (McCluskey 1963). En las reinas de Veromessor andrei
también se demostrd la existencia de un ritmo circadiano de
actividad, de naturaleza endbégena, que desaparece luego del
vuelo nupcial. Los horarios de esta actividad estan
correlacionados con los horarios en que se observan los vuelos

de apareamiento de esta especie en el campo (McCluskey 1967).
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Este autor también encontrd un ritmo de actividad locomotora en
las obreras de Camponotus clarithorax, las que estuvieron
activas durante la noche. Los machos, en contraste, fueron
activos al comienzo del intervalo de luz (McCluskey 1965). Sin
embargo, la naturaleza enddgena de tales eventos ritmicos no
pudo ser demostrada, ya que no persistieron en condiciones de
oscuridad constante.

Con referencia a la organizacién temporal de las
actividades fuera del nido, un ejemplo interesante 1o proveen
las hormigas del género Formica. Estas hormigas pueden ser
observadas en el campo buscando alimento durante las 24 horas,
si bien la actividad es suprimida por 1lluvias o muy bajas
temperaturas. Estudiando la actividad individual con el uso de
"actometros", North (1987) encontrd que las obreras de formica
fusca exhiben un ritmo circadiano de actividad locomotora, i.e.
de naturaleza enddgena. Como en el mismo hormiguero se
encontraron individuos cuya fase activa era diurna o nocturna,
este autor postuld un polimorfismo de sincronizacién en las
obreras de Formica, que podria dar cuenta de los patrones
continuos de actividad observados en el campo. Los patrones de
actividad en colonias de laboratorio de Formica polyctena fueron
analizados potr De Bruyn y Kruk—-de Bruin (1972), quienes no
encontraron ritmo alguno en 1la actividad de busqueda de
alimento. Sin embargo Rosengren (1977), también trabajanda con
colonias de laboratorio de esta misma especie, encontrd en éstas
un ritmo diario en esta actividad inducido por el reégimen de

luz/oscuridad, concentrandose la actividad mAdxima hacia el final
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del intervalo de oscuridad y los comienzos del de luz. Estudios
posteriores de este mismo autor no aportaron evidencias
concluyentes acerca de la naturaleza endégena de esta actividad
ritmica (Rosengren y Fortelius 1986).

Existe un numero mds o menos extenso de estudios de los
patrones temporales de actividad en colonias de harmigas,
realizados tanto en el campo como en el laboratorio. Los
patrones descritos fueron o bien de la actividad general de la
colonia fuera del nido (Finnegan 1973; Hunt 19743 Whitford et
al. 1976; Hansen 1978; Levieux y Diamonde 1978), o bien de
ciertas actividades sociales especificas (Holldobler 19763
Gordon 1983a, 1984). Si bien se desconoce si estos patrones son
iniciados de forma enddgena, con la participacién de un reloj
interno, numerosas evidencias muestran la influencia de factores
exdgenos que los modulan, sean ambientales (Whitford y
Ettershank 1975; Gano y Rogers 1983; Mackay y Mackay 1989) o
intrinsecos a la colonia, esto es, la ocurrencia de cierta
actividad social en un momento dado esta modulada por el tipo de
actividad que se estA realizando en la colonia (Gordon 1983b,

1586, 1987, 1989b).

- Los _ comportamientos de translocacidn de 1la c¢ria en las

hormigas como respuesta de requlacidn de la temperatura

Como ha sido mencionado, los estudios acerca de los
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ritmos diarios (de naturaleza endédgena o no) en hormigas fueron
enfncados o en la actividad locomotora individual o en las
actividades sociales fuera del nido (busqueda de alimento,
depnsicidn de desechos, etc.).

Comportamientos de translocaciéon de 1l1la cria en las
hotrmigas, como respuesta a corto plazo de la regulacidn de la
temperatura, fueron observados en correlaciétn con los cambios en
la temperatura ambiente desde casi principios de este siglo
(Wheeler 19133 Steiner 1929), y parecen representar respuestas
directas al cambio térmico mas que eventos de naturaleza
endbgena.

Ritmos diarios de translocacidn de 1la cria asociados
con termopreferencia fueron unicamente descritos para Camponotus
mus, si bien su naturaleza endégena no fue demostrada. Las
obreras nodrizas de esta especie mostraron un ritmo diario de
translocacidn de la cria desde temperaturas bajas hacia altas vy
viceversa, manifestado a 1lo largo de un gradiente térmico
(Frotomastro 1973).

En el presente trabajo se ha analizado la
termopreferencia de las obreras nodrizas de Camponotus mus para
el mantenimiento de 1la cria. Los resultados obtenidos dan
cuenta de la existencia de un ritmo diario de preferencia
térmica, con eleccitdn de dos temperaturas diferentes. Un evento
de translocacidn de la cria llevandola a 30.8 °C y que ocurte en
la mitad del intervalo de luz y otro evento de translocacion a
27.5 °C que ocurre ocho horas luego del evento previo, durante

el intervalo de oscuridad (Figura 3).
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Se demostrd que el ritmo de termopreferencia es de
naturaleza enddgena, es decitr, se trata de un ritmo circadiano.
Asi, en condiciones de iluminacidn constante se presentd con un
Freriodo espontdneo de aproximadamente 23.4 hs (Figura 3) y en
condiciones de oscuridad constante con uno de 23.2 bhs (Figura
6).

Se demostrd asimismo que el régimen de luz/oscuridad es
la clave de sincronizacion del ritmo, esto es, el oscilador que
controla la termopreferencia ritmica se sincroniza con el
régimen de luz/oscuridad (Figura 7). La importancia del
encendido de la 1luz como clave de sincronizacidn resulta
evidente a partir de los registros presentados en las Figuras Ba
y 8b. En ellos también se observa que el evento de
translocacién a la temperatura baja (hacia 27.5 °C, indicado con
circulos negros) es dependiente del evento previo, de
translocacion a la temperatura alta (hacia 30.8 °C, indicado con
circulos blancos).

La descripcitn de esta termopreferencia circadiana y de
su sincronizaciéon con el régimen de luz/oscuridad 1llevd al
planteo de una hipédtesis acerca de 1la funcionalidad de las
respuestas de las nodrizas en los horarios en que éstas se
manifiestan. Se propuso asi 1la hipdtesis, detallada en la
seccion de Resultados — Parte V, que las obreras nodrizas de
Camponotus mus no necesitarfan "poner atencidn" a la temperatura
a lo largo de todo el dia, sino que utilizarian el régimen
diario de luz/oscuridad como indicador del programa teéermico

diario del ambiente, respondiendo a 1la temperatura solo en
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aquellos horarios mas criticos. Asi, la eleccidn de la
temperatura alta a 1lo largo del gradiente térmico estable
representaria la busqueda de la temperatura preferida en aquel
horario en que la temperatura ambiente alcanza su pico maximo.
Una vez hecha esta elecci6n, las obreras nodrizas “esperarian”
que la temperatura ambiente comience a disminuir desde ese
momento, quedando as{ bajo su control la temperatura maxima que
puede alcanzar la cria. Un razonamiento simétrico se aplica al
evento de traslocaciétn a 1la temperatura baja: si bien este
evento es dependiente del primero y su ocurrencia esta
anticipada algunas horas a la ocurrencia de la temperatura
minima diaria, las diferencias térmicas entre esos dos horarios
no son muy marcadas, especialmente en el interior de los nidos
donde las variaciones térmicas diarias estdan amotrtiguadas
(Finson 1980; Roces 1988).

Los experimentos realizados para poner a prueba algunas
predicciones derivadas de esta hipdtesis arrojaron resultados
consistentes con ella. El experimento de acortamiento repentino
del intervalo de luz (Figura 10) mostrdé claramente que si bien
el encendido de la luz es la clave que inicialmente sinctroniza
la respuesta de las obreras nodrizas (Figura 8 y Figura 10, dia
137=), la longitud del dia da cuenta de la sincronizacidn final.
Asl, las nodrizas no sdlo utilizan el encendido sino también el
apagado de la luz para la sincronizacidon de su respuesta de
translocacion a la temperatura alta. La absetrvacion de
retro-translocaciones de la cria durante la fase de ajuste al

nuevo régimen de luz/oscuridad (Figura 10) indica la existencia
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en las obreras de una gran variabilidad para la
resincronizaciéon, entre 10 y 34 dias (Figura 10, dias 2172 a
44¢t=; Figura 11).

Es interesante destacar la no existencia de
retro—translocaciones correspondientes al evento a la
temperatura baja (27.35 °C) durante el intervalo de oscuridad
(Figura 10) asi{ como la resincronizacién tardia del evento de
translocacion a la temperatura baja (Figura 11). Este evento se
mostrd fuertemente dependiente del evento de translocacidn
previo, manteniendo con él un intervalo de ocho horas. La
asimetria observada entre las respuestas a la temperatura alta y
baja en cuanto a su resincronizacién, junto a 1la mayonr
variabilidad existente en la manifestacidn de la respuesta a la
temperatura baja observada bajo condiciones aperiéddicas (Figs. 5
y &), serian indicadores de la menor robustez de este componente
de la actividad diaria de translocacién.

El andlisis experimental de los umbrales de tolerancia
térmica para la crianza reviste especial interés, no sélo porque
permitidé evaluar un fendmeno oscilatorio de cardcter enddégeno
(circadiano), que se manifiesta como un evento de eleccidn de
temperatura para el mantenimiento de la cria en dos momentos
especificos del dia, sino también porque sus resul tados
aportaron una evidencia concreta acerca de la mayor sensibilidad
(menor umbral) en aquellos horarios en los cuales las nodri:zas
efectuan las translocaciones de la cria (Figura 13).

Que las nodrizas toleren un mayor aumento de la

temperatura durante el intervalo de oscuridad (alrededor de las
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5:00 a.m.) que a la mitad del intervalo de luz (cuando se espera

en el ambiente la ocurrencia de la temperatura maxima) es una

evidencia de una menor "“atenciéon" térmica durante la noche y una

mayor durante el dia (Fig. 13). Si las nodrizas han translocadn

la cria a la temperatura baja a las 10:00 p.m., ellas no

esperarian que la temperatura se aleje demasiado de ese valor

con el transcurso de 1la noche, necesitando entonces atender
sodlamente al momento de la ocurrencia del prdximo pico de la

temperatura (maximo) que ocurtrird a 1la mitad del siguiente

intervalo de luz.

Otra fuerte evidencia de wuna mayot+r atencidn a 1la
temperatura en los horarios en 1los que se manifiestan las
translocaciones de la cria 1la provee la comparacidn de las
aumentos maximos tolerados por las nodrizas. Mientras que a las

S:00 a.m. y a las 6:00 p.m. los aumentos tolerados fueron de

"

.52 y 4 oC respectivamente, en aquellos horarios inmediatamente
posteriores a 1los eventos de translocacioéon los aumentos
tolerados estuvieron entre 0.4 y 1 =C.

Es llamativo que, luego del evento de translocacidn a
la temperatura alta, las nodrizas toleren una temperatura maxima
de alrededor de 35 =C, considerando que a esta temperatura la
mortalidad de las pupas dentro de los capullos alcanza un &0 %
(Figura 16, curva de circulos negros). Ndbotese que el horario
asociado a esta mayor tolerancia (6:00 p.m.) corresponde a 2
horas antes del apagado de la luz. En este horario no seria

esperada la ocurrencia del pico maximo de la temperatura

ambiente; esta mayor tolerancia sugiere entonces una disminucion
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de la atencién térmica y apoya el argumento de una no evaluacion
continua de la temperatura de la cria por parte de las nodrizas.

El ritmo diario de preferencia térmica observado en
Camponotus mus y la modulaciédn circadiana de la  temperatura
marima tolerada para el mantenimiento de 1la cria (umbral) en
esta especie y en C. rufipes indican la importancia de tomar en
cuenta el bhorario y el reégimen de luz/oscuridad cuando se
evaldan las temperaturas preferidas. Este aspecto ha sido
desatendido en practicamente todos 1los estudios existentes
acetrca de preferencias térmicas en hormigas.

Cokendolpher y Francke (1985) y Curtis (1985)
estudiaron las preferencias de varias especies de Selenopsis
trabajando con colonias de laboratorio mantenidas en oscuridad
constante. En los estudios de Brian (1973b), Ceusters (1977) vy
Coenen-Sta@ (1983) no existe indicaciéon del régimen utilizado.
Kay (1978) estudid las preferencias de obreras de HMyrmecocistus
sin cria, en colonias de laboratorio mantenidas bajo iluminacidn
constante. Ademas, en estos estudios o bien no existen datos de
los horarios en que se efectuaron los registros de las
temperaturas elegidas (Brian 1973b; Ceusters 19773 Coenen-Stagd
1985; Cokendolphetr y Francke 19853 Curtis 1985), o bien fueron
promediados los registros de las 24 horas del dia (Kay 1978),
resultando asi imposible saber si existe alguna variacidn diaria
en la preferencia térmica.

El estudio de Protomastro (1973) en Camponotus mus es
el unico que describe variaciones diarias de 1la preferencia

térmica para el mantenimiento de la cria. Los resultados
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ptresentados por este autor, que indican entre 3 y S5 temperaturas
di ferentes elegidas por las nodrizas, contrastan con los
obtenidos en este trabajo de tesis, de s6lo 2 temperaturas
diterentes (Figura 3). Protomastro (1973) no indicd si las 3, 4
6 5 temperaturas diferentes registradas a diario resultan de
elecciones efectuadas a través de comportamientos de acarreo de
la cria. Las variaciones de 1la temperatura en el gradiente
experimental, indicadas por este autor, podtrian haber
enmascarado la temperatura elegida como resultado de una
translocacidén de la cria. La temperatura registrada en el lugar
de wubicaciéon de la cria podria entonces resultar de la
temperatura elegida mas una cierta temperatura tolerada
resultante de la variacidn, que puede ser muy grande (recordar
los aumentos de temperatura tolerados por las nodrizas,
presentados en la Figura 13).

Ademas de los andlisis de la preferencia de temperatura
de las obreras para mantener 1la cria, efectuados luego del
establecimiento de un gradiente de temperatura a 1o largo del
nido, existe un nudmero de estudios sobre las temperaturas
(maximas y minimas) toleradas por las obreras de diversas
especies, sean temperaturas letales o las llamadas "temperaturas
criticas”, esto es, aquellas en las que resulta afectada 1la
locomocién de los individuos. Varios autores han asi delimitado
las zonas de tolerancia térmica para diferentes especies de
hormigas, correlacionadndose este rango con aquél en que las
obteras son observadas activas en el campo (Schumacher vy

Whitford 1974; Whitford y Ettershank 19755 Whitford et al. 1975;



ay y Whitford 1978; Hebling-Beraldo 1978; Curtis 1985; Francke

y Colkendolpher 1986).

La tolerancia a los aumentos de la temperatura: el umbral

modulado_citrcadianamente

Desafortunadamente casi no existen estudios sobre las
temperaturas maximas toleradas por las obreras para el
mantenimiento de la cria a lo largo del dia como para permitir
una comparacion con los resultados obtenidos sobre la modulacidn
circadiana del umbral de tolerancia térmica para la crianza en
Camponotus mus.

El trabajo de Steiner (1929) aporta algunos datos sobre
las temperaturas toleradas por cinco especies, a partir de
mediciones efectuadas en el campo. Observando los acarreos de
la cria en nidos naturales bajo piedras, este autor encontrd que
las obreras de Lasius flavus transportan la cria hacia lugares
de menor temperatura dentro del nido cuando eésta alcanza un
valor maximo de 28 2C; las obreras de Lasius niger, Hyrmica
rubra-ruginodis y Tetramorium caespitum 1lo hacen cuando la
temperatura alcanza aproximadamente 31 <©C, y las de Formica
fusca alrededor de los 35-36 =2C. Este autor tambien examind los
comportamientos de acarreo de la cria calentando la piedra (que
forma la parte externa del nido) con una plancha o enfriandola y

calentandola con el empleo de una pantalla, evitando o no
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respectivamente la incidencia directa de los rayos del sol: en
1. rubra-ruginodis, cuando la temperatura bajo la piedra aumentd
hasta 22 =C las obreras acarrearon la ctrla desde el interior del
nido hacia alli, retirdndola 1luego cuando la temperatura
descendid a 20.5 eC. Obreras de Lasius niger acarrearon la cria
desde el interior y la colocaron bajo la piedra cuando se
alcanrd alli una temperatura de 20-21 °C, comenzando a retirarla
al descender 0.5 — 1 @C (Steiner 1922%9). Los resultados de este
autor no permiten una comparacion con los presentados en este
trabajo de tesis, pero dan evidencia de la marcada sensibilidad

de las obreras para la eleccidn de la temperatura de crianza.

A partir de los resultados de la curva que describe la
modulacién circadiana del umbral de tolerancia térmica para la
crianta en Camponotus mus pueden derivarse interpretaciones que
dan cventa de otros resultados referidos a los eventos de
translocaciéon de la cria. Recuérdese que la curva describe en
las nodrizas un fendmeno oscilatorio de naturaleza enddgena, que
se manifiesta en dos momentos especificos del dia como un evento
de translocaciéon de la cria. El1 encendido de la luz, que actua
como clave de sincronizacién (Figuras Ba y 8b), pone en fase el
evento de translocacion a 1la temperatura alta, esto es, el
momento del encendido de la luz se corresponde con un cierto
valor de temperatura maxima tolerada para el mantenimiento de la
crria (aproximadamente 32.5 =C, Fig. 13), que a partir de ese
instante disminuye hasta el horario de 1la manifestacion del

eventao de translocacién. Desplazamientos del horario del
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encendido de la luz resultarian entonces en desplazamientos
concomitantes del "inicio” de un nuevo ciclo del oscilador
enddogeno, que puede cuantificarse a través de las mediciones del
umbral de tolerancia térmica para la crianza.

Siguiendo esta linea de argumentos puede darse una
interpretacién a los resultados correspondientes a la serie
experimental de desplazamientos del régimen de luz/oscuridad por
alargamiento de uno de los intervalos de oscuridad, presentada
en la Figura 9 correspondiente a la secciédn de Resultados
farte IV. Recuérdese que dichos experimentos fueron realizados
@ lo largo del gradiente térmico, bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs. Sus resultados indicaron los
momentos de ocurrencia de los eventos de translocacidn de la
cria a las temperaturas alta (3.8 =C) y baja (27.5 <O,
registrados antes y después del desplazamiento del régimen de
L/0 resultante de la prolongacién de un intervalo de oscuridad.
Tales registros (correspondientes a los intervalos de oscuridad
alargados que alcanzaron entre 18 y 24 hotras) se reproducen
ahora en la Figura 19, en combinacién con las curvas resultantes
de las mediciones del umbral de tolerancia teérmica para la
crianza (Fig. 13), que describen el ciclo del oscilado+r enddgeno
involucrado. Los registros presentados en esta figura se
inician con el encendido de la luz (hora 0) y el valor de 32.5
=C correspondiente a la curva de umbrales térmicos (curva de
linea continua). No&tese que los dos minimos de esta curva
umbral se corresponden con los dos eventos de translocacion

diarios, como fuera indicado en la Figura 13.



Registros de la actividad de translocacidon 1luego de un
intervalo de oscuridad de diferente duracidn (desde 219 a 18 hs,
datos de la Fig. 9) y su relacidn con la curva del umbral d-~
tolerancia térmica para el mantenimento de 1la cria, presentada
previamente en la Fig. 13. Circulos: como en la Fig. S. F[lechas:
indican los momentos en que se espera la ocurrencia de los eventos
de translocacién de la cria a la temperatura alta (HI) y a 1la
temperatura baja (L7). Flechas negtras: indican los momentos de
ncurrencia de los eventos de translocacidn predichos por la curva
umbral inicial (Ifnea <continua). Flechas blancas: indican los
momentos de ocurrencia de aquellos eventos predichos por la curva
umbral resincronizada (lfrnea discontinua) (mayor explicacién en el
texto).




a) 24

o SN /\/\

- 120 -

ti=C)

° V/ /11 //// 7 ///// CAl // ° V/ -//////////j

b) 23 o VT e V//////////// 7
C)22 o RIS e 1'//////////////1 o U
d)21 o U 2 l’//////// /K m-,
e)20 ) W-//////////J e
4 4 1% 14
\/\ ) - / e ;\- ™ //
fI9 o  TRI777777277779 A KA
vy 74 14
\/\ e 2 \\\ > E s ;\;// ’ < ////
gl 18 ~° 17-//////////////4 A IR S
0 24 30 42 - 54 66 hs




- 121 -

El grafico de la Figura 19a corresponde al ensayao de
desplazamiento del régimen de L/0 por alargamiento de un
intervalo de oscuridad, que resulta en una noche de 24 horas.
El nuevo encendido de la luz (hora 36t=), retrasado en 12 hs,
iniciaria un nuevo ciclo del oscilador endédgeno, que se grafica
en la figura con linea discontinua. Se continda asimismo
graficando el ciclo enddgeno previao, sincronizada con el
encendido inicial de la luz. Las flechas indican 1los momentos
de ocurrencia de los minimos de la curva umbral (madxima
sensibilidad térmica) correspondientes a ambos ciclos enddgenos
y que se manifiestan como eventos de translocacidn de la cria,
tanto a la temperatura alta (HT) como a 1la baja (LT). Las
flechas negras indican los minimos correspondientes al ciclo
inicial (linea continua) y las flechas blancas a aquellos
correspondientes al nuevo ciclo (linea discontinua),
resincronizado con el encendido retrasado de la luz. Notese que
2 hs. luego de este encendido la curva inicial alcanza un
minimo, que se correlaciona con la manifestacion a lo largo del
gradiente térmico del evento de translocacidon a la temperatura
baja (circulo negtro). Cuatro horas mads tarde (6 hs luego del
encendido retrasado de 1la 1luz) alcanza un minimo la curva
resincronizada, manifestandose el evento de translocacidon a la
temperatura alta (circulo blanco). Obsérvese que en ese maomento
el valor de la curva resincronizada estd por debajo de aquel dr
}a curva inicial.

El praximo evento de translocacion (manifestado luego

de la hora 48v~) se correlaciona con el minimo correspondiente a



la curva resincronizada (flecha blanca, LT). La curva inicial
alcanza luego un nuevo minimo (flecha negra, HT) pero no se
observan eventos de translocacién de la cria. Con el préoximo
encendido de 1la 1luz <(hora 60m™=), el evento observado se
correlaciona con el minimo correspondiente al ciclo
resincronizado (linea discontinua), por lo que no se continud
graficando el ciclo inicial.

En la Figura 19b se presenta un grafico similar,
correspondiente al desplazamiento del reéegimen de L/O por
alargamiento de un intervalo de oscuridad, que resulta en wuna
noche de 23 hs. Comparandolo con el anterior, se observa un
cambio cualitativo en la actividad de translocacion, como fuera
previamente indicado en la Figura 9: la ausencia del evento de
translocacion a 1la temperatura alta luego del encendido
retrasado de la luz. Efectuando un andlisis similar al
presentado en la Figura 1%9a, se observa que luego del evento de
translocacién a la temperatura baja (flecha negra, LT) posterior
al encendido retrasado de 1la 1luz, el valor del minimo
correspondiente a la curva resincronizada (flecha blanca, HT) es
similar al que alcanza la curva inicial. En tal momento no se
registrd ningun evento de translocacién. Como puede observarse,
tampoco se registraron eventos hasta la mitad del proximo
intervalo de luz (hora &65t=~), a pesar que durante el intervalo
de oscuridad (entre las horas 47m= y 35972) ambas curvas
alcanzaron umbrales minimos.

La comparacién de estos dos graficos, correspondientes
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a los alargamientos de un intervalo de oscuridad que alcanza 24
(Fig. 1%a) y 23 hs (Fig. 19b), sugiere que:

(a) el encendido retrasado de la luz inicia un nuevo cicleo
del oscilador endédgeno (que se caracteriza como una curva de
umbrales de tolerancia térmica) cuyos valores minimos se
correlacionan con los eventos de translocaciétn observados (noche
de 24 hs). La ausencia del evento de translocacidon a la
temperatura baja, en correspondencia con el minimo en la curva
resincronizada  (noche de 23 hs, flecha blanca, LT) se
correlaciona con el hecho que la cria ya se encontraba en tal
temperatura, como resultado del evento correspondiente a la
curva inicial (flecha negra, LT). Las obreras, al confirmar que
la temperatura preferida es a 1la que se encuentra la cria,
eligirian esta temperatura pero sin manifestar evento alguno de
translocacion.

(b) El ciclo inicial (curva de 1linea continua) continuaria
dominando luego del encendido retrasado de la luz, pero no mas
alla del final del intervalo de 1luz. Esta afirmacion surge
tanto de la no observacion del evento de translocacidn cuando
coinciden el minimo de la curva resincronizada con la curva
inicial (noche de 23 hs, flecha blanca, HT), como de la falta de
correspondencia entre los subsiguientes minimos de 1la curva
inicial de umbrales y los eventos de translocacidn observados.

El anAlisis correspondiente a 1la actividad observada
luego de un intervalo de oscuridad de 25 horas (presentado
previamente en la Figura 9a) no se indica en esta figuraj la

interpretacidn de los eventos de translocacidn es similar a la



efectuada para el intervalo de oscuridad de 24 hs, presentado en
la Fiqura 1%a.

En las Figuras 19c y 19d, cortrespondientes a la

8]

actividad luego de un intervalo de oscuridad de 22 vy 1 hs
respectivamente, se observan resuvltados similares a los
presentados en la Figura 19b, pudiendo aplicarse para ellos un
razonamiento similar.

De especial interés son los resultados correspondientes
a la actividad observada luego de un intervalo de oscuridad de
20 horas (Figura 19e). Notese que &6 hs luego del encendido
retrasado de la luz ocurre tanto el minimo de la curva inicial,
indicador de un evento de translocacién a 1la temperatura baja
(LT) como el minimo de la curva resincronizada, indicador de un
evento a la temperatura alta (HT). En tal momento no se
registrd a 1lo largo del gradiente ninguna translocacion.
Considerando que la crla ya se encontraba en la temperatura alta
(obsérvese el evento de translocaciéon previo al encendido
retrasado de la luz) puede afirmarse que las obreras confirman
que la temperatura preferida (alta) es a 1la que se halla 1la
cria, no realizando entonces translocacidn alguna.

Este resultado indica <que, bajo esta situacion de
conflicto cuando coinciden sus horariaos de manifestacion, el
evento de translocaciéon a la temperatura alta tiene prioridad
frente al evento a la baja. Notese ademads que el evento a la
temperatura baja (flecha blanca, LT, luego de la hora 44%t~) se
manifiesta en correspondencia con el minimo de la curva

resincronizada, que da cuenta también de los posteriores



eventos.

Los registros correspondientes a la actividad luego de
un intervalo de oscuridad de 19 y 18 hs, presentados en las
Figuras 19f y 19g respectivamente, pueden interpretarse en forma
similar. En ellos, el minimo correspondiente a la curva
resincronizada (flechas blancas, HT) precede ahora en 1 o 2 hs
al minimo correspondiente a la curva inicial (flecha negra, LT).

Es evidente la predominancia de la curva
resincronizada: no se observan eventos de translocacidn a la
mitad del intervalo de luz (recordar que la cria ya se encuentra
a la temperatura alta) y las subsiguientes translocaciones se
corresponden con los minimos de esta curva. La curva inicial no
muestra ninguna persistencia luego del encendido retrasado de la
luz, puesto que ninguna translocacién se corresponde con sus
minimos (flechas negras). En conclusidén, sdlo un encendido de
la luz basta para resincronizar el ciclo del oscilador endogeno.

Los resul tados correspondientes a la actividad luego de
un intervalo de oscuridad de 20, 19 y 18 hs también sustentan 1la
hipotesis de una atencidn a la temperatura por parte de las
nodrizas sdlo en aquellos momentos criticos. Notese que en esas
tres situaciones, la cria permanecid a la temperatura alta (30.8
«C) 16, 1S y 14 horas respectivamente, cuando normalmente
permanece 8 hs (Fig. 3), indicacidn ésta de wna no evaluacidén
continua de la temperatura de la cria por parte de las nodrizas.

Si bien adn no se efectuaron ensayos sistemdticos con
diferentes alargamientos de un iIntervalo de luz, en los

experimentos previos de inversidn del régimen de luz/oscuridad
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(Figura 7) se presentd a la colonia un intervalo de 1luz de 24
horas (Figura Bb). Se espera que una interpretaciédon similar a
la presentada en la Fig. 19 pueda hacerse para tal situacion.

En la Figura 20 se presenta el registro de los eventos
de translocacidn a lo largo del gradiente (circulos blancos vy
negros) y las curvas umbrales correspondientes. N6tese que
luego de la hora 36*~ se manifesto el evento a la temperatura
baja, en correspondencia con el minimo de la curva umbtral, aun
cuando lo hizo bajo condiciones de luz. El1 préximo evento se
manifestd recién a la mitad del siguiente intervalo de 1lu:z
iniciado a 1la hora 60, no registrandose translocaciones
durante el intervalo de oscuridad.

La comparacién de las curvas umbrales permite dar una
interpretacion, considerando que con el apagado retrasado de la
luz (hora 48v¥~) se inicia un nuevo ciclo del oscilador endogeno

(recuérdese que las nodrizas no sé6lo utilizan el apagado sino

también el encendido de la luz -la longitud del intervalo- para
sincronizar sus respuestas de translocacidn, como fuera
demostrado en los ensayos presentados en la Fig. 10). Asi,

luego de la hora 48v¥~ ocurre el minimo correspondiente a la
translocaciéon a la temperatura baja, predicho por la curva
resincronizada (flecha blanca, LT). En tal momento no ocurrio
la translocacién correspondiente (Nétese que la cria ya se
encontraba en la temperatura baja). Que el ciclo inicial ya no
ejerce efecto se desprende de la no observacidn de la
translocacion a 1a temperatura alta en correspondencia con el

minimo de la curva inicial, durante el intervalo de oscuridad
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Cigura 20

Registro de la actividad de translocacion  lu=go de un
intervalo de luz de 24 hs (datos de la Fig. 7 y 8b) y su relacion
con la curva del umbral de tolerancia térmica para la crianza. Los
datos fueron expresados como en la Figura 19.
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(flecha negra, HT). EIl ciclo resincronizado da cuenta de la
actividad de translocacidn siguiente.

Es importante destacar que si no se considera que con
el apagado retrasado de la luz (hara 48*‘; Figura 20) se 1inicia
un  nuevo ciclo, y se toma al encendido de la luz como
sincronizador (hora 60m2), serlia esperada la manifestacion de
una translocacién a la temperatura alta en la mitad del
intervalo de oscuridad como resultado del ciclo inicial (hora
34%~, flecha negra, HT), hecho que no ocurre. Puede concluirse
que un apagado de la 1luz, entonces, es suficiente en esta
situacion para resincronizar el ciclo del oscilador enddgeno.

A partir de estos anAlisis puede concluirse que existe
en las obreras nodrizas un sistema oscilatorio endogeno,
sincronizado por el régimen de L/0, que controla el ritmo
circadiano de translocacion de la cria asociado a
termopreferencia. La oscilacidtn puede cuantificarse como el
umbral de tolerancia térmica para el mantenimiento de la cria.
Tanto el encendido como el apagado de la luz ejercen efectos en
la resincronizacidn del ritmo circadiano. El1 andlisis de estas
curvas umbrales permite dar una interpretacidn a los eventos de
translocacién observados en experimentos con manipulaciones del
régimen de luz/oscuridad. E1 sistema oscilatorio enddgeno les
permite a las nodrizas responder a la temperatura en dos
hararios especificos del dia, que estdn correlacionados con la
ocurrencia de las temperatura extremas diarias en el ambiente.

Ensayos futuros para cuantificar los umbrales de

tolerancia térmica para la crianza en respuesta a descensos de
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la temperatura aportardn sin duda datos complementarios
importantes para la interpretacitn de estas respuestas
termorregulatorias.

Si bien el analisis del titmo diario de
termopreferencia de las obreras nodrizas no es completo,
faltando, por ejemplo, estudios de los desplazamientos de fase
del ritmo (mantenido en condiciones aperiddicas) en respuesta a
estimulos luminicos y térmicos presentados en diferentes
momentos del ciclo ("Phase-response curves", Saunders 1976), la
observacién de la fuerte dependencia del evento de translocacidn
a la temperatura baja con respecto al evento previo (Figuras 3,
6, 8, 2, 10, 19 y 20) sugiere que ambas manifestaciones estan
acopladas, bajo el control de un solo oscilador endédgeno, como
fuera previamente demostrado en la cucaracha Leucophaea maderae

(Wiedenmann 1980).

Los experimentos de simulacién de programas térmicos,
presentados en la Figura 14, también son consistentes con las
interpretaciones derivadas de la curva de umbrales térmicos para

la crianza. Durante la simulacién "en fase", indicada en la
Figura 14b, la no existencia de eventos de translocacion se
corresponde con lo esperado: en aquellos horarios en que las
nodrizas elegirian 30.82 y 27.5 °=C, tales temperaturas son
alcanzadas sin efectuar translocacién alguna. E1 incremento de
la temperatura desde 27.3° hasta 30.8 °C durante la simulacion,

que comenzd cinco horas luego del encendido de 1la luz, esta

dentro del aumento tolerado por las nodrizas, como se observa en
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la curva de los umbrales (Fig. 13).

Obsérvese que frente al inicio de la simulacidn "fuera
de fase" (3 hs luego del encendido de la luz, Figura 14d), las
nodrizas respondieron translocando 1la cria, evitando asi 1la
temperatura de 0.8 =C tres horas luego del encendido de la luz.
El aumento de la temperatura tolerado en tal horario, a partir
de la cutrva del umbral de tolerancia térmica, alcanza los 31-32
°C (Fig. 13).

El final de esta simulacidn térmica "fuera de fase"
demtermind que, en el 1lugar de ubicacidén de la cria, la
temperatura comience a disminuir una hora antes del apagado de
la luz y permanezca 1luego a 27.5 <C. -Las nodrizas no
respondieron a este cambio, indicaci6on adicional de una no
evaluacién continua de la temperatura de la cria (nébtese que en
tal situacidn la cria permanecid en la temperatura alta S5 horas
en lugar de 8).

Si bien el ciclo térmico fuera de fase mostrd efectos
sobre la manifestacitn de las respuestas de translocacion
(Figura 14d, dias 2Z21ir= y 229<), éstos no fueron suficientes para
resincronizar las translocaciones de la cria, que conservaron la
sincronizaciéon con el régimen de luz/oscuridad (Figura 1i4e).

Efectos de los termoperiodos en la sincronizacidn de
ritmos circadianos s6lo fueron observados bajo condiciones
aperiddicas, usualmente bajo oscuridad constante (Roberts 19623
Zimmerman et al. 1968; Rence y Loher 1973). BRajo condiciones
combinadas de ciclos de luz/oscuridad y termoperiodos como

ocurtre en la naturaleza, predomina la sincronizacién por el



ciclo de 1luz/oscuridad, ejerciendo 1la periodicidad teéermica
solamente algun efecto modulador (Pittendrigh 1958) (dias 2Z21v° y
22¢<, Figura 14d). No puede ser descartado, sin embargo, que
una presentacidn a mas largo plazo de un ciclo térmico fuera de
fase resincronice el oscilador endégeno, manifestdndose lgs

translocaciones en otros hotrarios.

- Temperatura y desarrollo

La temperatura controla no s6lo 1la velocidad de
desarrollo de los insectos sino también 1la fecundidad y en
muchos casos determina que via del desarrollo serd seguida
(diapausa, polimorfismo). En condiciones naturales, los
insectos estan sometidos a ciclos diarios de temperatura cuyos
efectos pueden ser diferentes de aquellos resultantes de
temperauras diarias constantes. Las respuestas fisioldgicas son
variadas, conociéndose especies que se desarrollan mas
rdpidamente bajo ciclos térmicos que bajo 1la correspondiente
temperatura media (Messenger 19643 Hagstrum y Leach 1973;
revision en Ratte 1984). En otras especies, los termoperiodos
determinan las mismas tasas de desarrollo que las temperaturas
medias resultantes (Matteson y Decker 19653 Butler y Lope:z
1980) . Exxisten también ejemplos de menores tasas de desarrollo
bajo termoperiodos en comparaciédn con las temperaturas medias

(Hagstrum y Leach 1973; Bradshaw 1980).



Si bien es conocido desde largo tiempo que la
temperatura ambiente ejerce un importante efecto en el
crecimiento de la cria de 1las hormigas (Wheeler 1910), son
escasns los andlisis cuantitativos de tales efectos térmicos
(Brian 19633 Fassetra 1974). Los estudios han sido
principalmente enfocados en la medicidn de la tasa metabdlica en
funcidon de la temperatura. Dentro de ciertos limites, es una

caracteristica general que los aumentos térmicos resulten en un

aumento del consumo de oxigeno. Este tipo de relacidn fue
encontrada para aobreras de Formica ulkeil (Dreyetr 19232y,
Camponotus pennysilvanicus (Kennington 1957), Camponotus

noveboracentris, lLasius umbratus, Dolichoderus taschenbergui,
Formica subnuda y Stenamma dieckel (Maldague et al. 1967),
Formica pratensis, F. Tfusca, Lasius niger, Myrmica rubra vy
Telramorium caespitum (Jensen y Nielsen 1973), Formica
perpilosa, Pogonomyrmex desertorum, P. californicus, Novomessor
cockerelli y Trachymyrmex smithifi neomexicanus (Kay y Whitford
1775), Atta laevigata Yy Atta sexdens rubropilosa
(Hebling—Beraldo y Mendes 1982) y de Solernopsis invicta (Elzen
1986; Calabi y Forter 1989). También para pupas de Formica
polyctena (Schmidt 1966), larvas, pupas, obreras y machos de F.
pratensis (Jensen 1978), Pogonomyrmex montanus, P. subnitidus vy
F. rugosus (Mackay 1982; Mackay y Sassaman 1984), Pogonomyrmex
badius (Forter 1986), larvas y obreras de Chelander rothsteini y
C. whitei (Davison 1987) y para todos los estadios, incluyendo
los huevos, de Camponotus rufipes (Takahashi del Bianco 1789).

En contraste con la diversidad de especies para las gque



han sido analizadas las tasas metabdlicas, la velocidad de
desarrnllo de la cria a temperaturas especificas soOlo se ha
estudiado en unas pocas, e.g. Honomorium pharaonis (Feacock vy
Raxter 1950), Myrmica rubra (Weir 195%; Elmes y Wardlaw 178I2),
Hyrmica ruginodis, M. sabuleti y M. scabrinodis (Elmes y Wardlaw
1¢8%), Solenopsis Invicta (0°'Neal y Markin 19755 Forter 1988).
Una caracteristica general que surge de estos estudios es que el
aumento de la temperatura reduce sustancialmente el tiempo de
drsarrollo. Forter (1988) compild los datos existentes acerca
de las relaciones entre las tasas de desarrollo y la temperatura
en hormigas, abejas y avispasy si  bien los datos son
fragmentarios, la dependencia térmica de las tasas de desarrollo
Ps similar en estos grupos.

Durante este trabajo de tesis se cuantificd el tiempo
de desarrollo de las pupas de Camponotus mus (tiempo de muda).
Se encontrd, como fuera esperado, que este pardmetro disminuyd
fuertemente con el aumento de la temperatura: mientras que a 20
~C alcanzo un valor de aproximadamente 40 dias, a 35 °C fue de
apenas 10 dias (Fig. 16). La curva obtenida es consistente con
la de otros Hymenoptera sociales (ver compilacion en Forter
1988). Si bien el menor tiempo de desartrollo (dentro del rango
de temperaturas analizado) se consiguidé a 35 <C, la mortalidad
de las pupas dentro de sus capullos en tal temperatura fue muy
elevada (40%). Esta relacidon entre velocidad de desarrollo vy
supervivencia la expresa el fndice de eficiencia (Fig. 16)
indicando que, dentro del estrecho rango de temperaturas elegido

por las obreras nodrizas para mantener la cria, se obtiene un



nUmero maAximo de adultos emergidos por unidad de tiempo de
desarrollo, i.e. por unidad de tiempo invertido por las nodrizas
en el cuidado de los capullos.

Diferencias entre la temperatura para la que se alcanza
la mavor velocidad de desarrollo de 1la crla y 1la menor
mortalidad también fueron observadas por Elmes y Wardlaw (1983)
para cuatro especies del género Hyrmica. Teniendo en cuenta
esas diferencias, parece inadecuado considerar como temparatura
optima de crianza aquella correspondiente a la maxima velocidad
de desarronllo de la cria (Cokendolpher y Francke 1985).

De especial interés son los aspectos relacionados con
los efectos de las temperaturas oscilantes. Es conocido que las
larvas de Leptothorax acervorum necesitan de un ciclo térmico
diarin para alcanzar el altimo estadio prepupal; si son
mantenidas a temperatura constante mueren (Buschinger 1973a).
En el presente estudio no se encontraron efectos particulares de
las temperaturas oscilantes sobre la velocidad del desarrollo de
las pupas de Camponotus mus. El tiempo de muda de aquellos
capullos mantenidos bajo el régimen de temperaturas variables
(que recuerda el programa térmico recibido por la cria como
resul tado de las translocaciones efectuadas por las nodrizas a
lo largo del gradiente) no fue significativamente diferente de
aquél correspondiente a los capullos mantenidos a la temperatura
media (constante) resultante (ver Figura 16). En 1los grillos,
el tiempo de desarrollo se reduce drasticamente si se permite a
los animales exponerse a la radiaciéon del sol durante intervalos

auto-determinados (Remmert 198%5). Considerando el concepto
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desarirollado por Ratte (1984), que distingue la accion de la
temperatura sobre aspectos cuantitativos (crecimiento, como el
ejemplo de los grillos) y cualitativos del desarrollo
(Jiferenciacidn, como en el caso de 1la hormiga Leptothorax),
puede concluirse que la selecciéon de temperaturas para el
mantenimiento de la cria en Camponotus wmus resulta en la
optimizaciéon de otros parametros del desarrollo distintos del
crecimiento. La prioridad en responder a los capullos —-pupas en
proceso de metamorfosis- (Fig. 4 y Resultados — Parte II1), junto
a la falta de respuestas de translocacidon de larvas inmaduras vy
huevos durante el programa Jde iranicidn sustentan la idea de una
optimizaci6tn de pardmetros relacionados con la diferenciacidn.

En los estudios sobre la velocidad del desarrollo de la
cria de las hormigas se utilizaron solamente temperaturas
constantes (Feacock y BRaxter 19503 Weir 19593 O0O0'MNeal y Markin
1975; Forter 1988). Elmes y Wardlaw (1983) presentan algunos
datos preliminares que sugieren que las larvas de las cuatro
especies de Myrmica estudiadas se desarrollan a igual velocidad
tanto bajo un ciclo de 12 hs/12 hs : 132/25 <C como bajo uno a
la temperatura media correspondiente (como ocurre en las pupas
de Camponotus mus). Desafortunadamente no se aportan datos
comparativos acerca de la mortalidad de 1las 1larvas bajo 1los
regimenes oscilantes.

La consideracioth de 1la mortalidad parece de gran
importancia, puesto que en algunas especies las temperaturas
oscilantes ejercen diferentes efectos que las temperaturas

medias correspondientes. En Grillus bimaculatus, pot ejemplo,



s“lo el 18% de los huevos eclosiona a una temperatura constante
dr 20 °C, mientras que bajo un reégimen oscilante con una
temperatura media de 20 °C lo hace un 49 - 65% (Behrens et al.
1787). Se han obtenido resultados similares para otras especies
y otros estadios del desartollo (Siddiqui et al. 1?2733 Yeargan
1783). Las temperaturas oscilantes no s6lo disminuyen la
mortalidad de la cria sino que pueden aumentar el rango de
temperaturas para el cual es posible el desarrollo. For
ejemplo, si bien en los grillos no es posible el desarrollo de
los estadios inmaduros a 20 °C, el desarrollo es completo bajo
un ciclo de temperaturas oscilantes que corresponda a wuna
temperatura media de 20 =C (Behrens et al. 1983).

Estos ejemplos muestran la importancia de estudiar los
efectos de las temperaturas oscilantes sobre el desarrollo. En
Campornotus mus se estudid el desarrollo de las pupas bajo un
sdlo régimen de temperatura oscilante (similar al que recibe la
cria como resultado de la termopreferencia de las nodrizas a lo
largo del gradiente), encontrandose que 1la eficiencia en la
ptroduccitn de adultos por unidad de tiempo de desarrollo
aproxima sus valores maximos. Sin embargo, teniendo en cuenta
que la temperatura ambiente varia continuamente a lo largo del
dia, el andlisis de distintos regimenes oscilantes podria
arrojar otros. resul tados.

Los efectos tanto de la aclimatacidn térmica (Mackay vy
Sassaman 1984), de 1la alimentacion (este trabajo), como de
diferentes ciclos térmicos diarios y temperaturas constantes

sobre la preferencia térmica de las obreras para el
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mantenimiento de la cria, la mortalidad y desarrollo de la cria
y de los adultos (Calabi y Forter 1989) y sobre 1los ciclos
estacionales de crianza (Winkler y Schmidt 1985), deben ser
estudiados en varias especies antes que pueda darse una
interpretacidén general acerca de la dindmica del desarrollo de
las colonias de hormigas. Los escasos aspectos analizados hasta
el presente no permiten hacerlo, y esta parcialidad seguramente
impide conciliar algunos datos que parecerfan contradictorios:
si bien las tasas maximas de crecimiento de las colonias de
Solenopsis Invicta ocurren a 32 <C (Forter 1988), las
temperaturas preferidas por las obreras para el mantenimiento de

la cria son entre 22 y 4 <°C menores (Cokendolpher y Francke

1983) .

- Las _respuestas térmicas de Camponotus mus vy  Camponotus

rutipes, y el correlato ecolédqgico

Algunas de las respuestas de regulacién de la
temperatura de la cria de Camponotus mus, especie que habita
principalmente zonas templadas, fueron analizadas en la especie
relacionada Camponotus ruftipes, que habita fundamentalmente
regiones tropicales. Fuede entonces realizarse un andlisis
comparativo dentro del marco de la hipotesis presentada acerca
der 1a funcionalidad de los comportamientos estudiados en C. mus.

Las respuestas de estas dos especies, manifestadas
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cuando un gradiente de temperatura fue establecido a 1lo largo
del nido, fueron cualitativamente diferentes. Camponotus mus
mostrd un ritmo diario de preferencia térmica para el
mantenimiento de la cria, con eleccidn de dos temperaturas
diferentes: 30.8 °C elegida a la mitad del intervalo de 1luz vy
27.5 °C elegida ocho horas mas tarde, durante el intervalo de
oscuridad (Figura 3). Los horarios en los cuales se manifiestan
estas respuestas estdn correlacionados con la ocurrencia prdéxima
de los valores extremos de la temperatura ambiente. En
contraste, Camponotus rufipes no mostrd ritmo diario alguno de
termopreferencia, manteniendo la cria durante las 24 hs a una
temperatura promedio de 25.0 <C.

De interés son los resultados obtenidos al cuantificar
el umbral de tolerancia térmica para el mantenimiento de la cria
en ambas especies. Camponotus mus mostrd un umbral fuertemente
modulado a lo largo del dia (Figura 13), cuyos dos minimos
(mayor sensibilidad a la temperatura de la cria) corresponden a
los horarios en que las obreras nodrizas manifiestan sus
respuestas de termopreferencia paré la crianza.
Sorprendentemente, si bien Camponotus rutipes no mostrd ritmo
alguno de termopreferencia, el umbral de tolerancia teérmica
también se mostrd modulado a 1o largo del dia (Figura 17),
sugiriendo algunos datos preliminares su naturaleza enddégena vy
sincronizaciéon con el régimen de luz/oscuridad (Figura 18). La
maxzima tolerancia térmica se alcanzé a la mitad del intervalo de
luz (cuando se espera la ocurrencia de los valotres maximos de la

temperatura ambiente), contrastando a las claras con la curva de



Camponotus mus que en tal momento alcanzé uno de sus minimos.

Los resultados obtenidos para Camponotus rufipes pueden
asimismo discutirse dentro del marco de la hipédtesis previamente
presentada para Camponotus nmus. Fara esta ualtima especie se
habia propuesto que las obreras nodrizas utilizarian el régimen
de luz/oscuridad como indicadotr del programa térmico diario del
ambiente. Respondiendo a la temperatura en aquellos horarios en
que alcanza sus valores extremos, las nodrizas controlarian la
temperatura de la cria y no necesitarian poner atencitn a ella
2] resto del tiempo. Se propone que las obreras nodrizas de
Camponotus rutipes tambieén utilizarian el régimen de
luz/oscuridad como indicador del programa térmico diario del
ambiente, ajustando a través de un reloj interno la tolerancia a
la temperatura en funciéon del tiempo.

iCual podria ser la funcionalidad de estas respuestas
moduladas? Como la forma de la curva que describe el umbral de
tolerancia térmica en Camponotus rufipes reproduce el patroéon
diario descrito por la temperatura ambiente, podria pensarse que
una vez controlada la temperatura de la cria durante 1la noche,
cuando el umbral de tolerancia térmica es menor (Figura 17),
ésta quedari{a bajo el control de las nodrizas durante todo el
ciclo circadiano debido a 1las poco marcadas fluctuaciones
térmicas diarias existentes en los climas tropicales, gque ademas
estarfan amortiguadas dentro del nido. Habiendo elegido
entonces el lugar adecuado para ubicar la cria, su temperatura
quedaria durante el dia dentro del rango tolerado.

Las respuestas observadas en Camponotus y
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Camporotus rufipes encuentran un paralelo en 1los estudios
previos efectuados por Nurez (1279) acerca de los
comportamientos de termotrregulacién de la colmena en las abejas
europea y africanizada. Asi como Camponotus mus (especie
dominante de climas templados) manifiesta respuestas
regulatorias de translocacién de la crfa en los horarios de
mayor temperatura ambiente y Camponotus rufipes (dominante de
climas tropicales) tolera los aumentos de temperatura de esos
horarios sin mostrar actividad alguna, las abejas europeas (de
climas templados) colectan apreciablemente mads agua dutrante las
hotras de alta temperatura de la tarde que las africanizadas (de
climas tropicales), las que durante esos horarios muestran una

marcada disminucidn de la actividad (Nurkrez 1979).

- La estrateqia de manejo de la cria y los factores_ambientales

El 1inicio de la pupacitn en las hormigas esta
determinado fundamentalmente por la cantidad de alimento con
contenido proteico ingerido pot+ las larvas. Una vez
desencadenada, la temperatura ejerce importantes efectos sobre
ella (Buschinger 1973a). Como respuesta de regulacidn térmica
prioritaria para aquellos estadios en diferenciacidn, las
obreras nodrizas de Camponotus mus muestran un ritmo circadiano
fotoperiddico de preferencia térmica para la crianza de pupas vy
larvas maduras (estadios en 1los cuales la pupacion esta ya

desencadenada) que es independiente del suministro de alimento
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que recibe la colonia (Resultados — Parte II).

Algunos aspectos del comportamiento de cuidado de la
c~ia en Camponotus mus, sin embargo, se mostraron fuertemente
modulados por la disponibilidad de alimento con contenido
proteico, disponibilidad que, se conoce, también modula el flujo
de alimento dirigido a las larvas en HMdyrmica rubra (Brian vy
Nbbott 1977) y 1la frecuencia de emigraciones para explotar
nuevas areas en la hormiga legionaria HNeivamnyrmex nigrescens
(Topoff y Mirenda 1980). Asi, durante 1los periodos de no
suministro, las nodrizas de Camponotus mux no mostraron a lo
largo del gtradiente respuestas termorregulatorias de2
translocacioén para las larvas menores Yy los huevos,
manteniéndolos a 27.5 ©°C, si bien toleraron las variaciones d«
la temperatura resultantes del programa térmico simuladn
(Resultados — Parte VIc). Durante estos periodos de falta de
alimento con contenido proteico el desarrollo de las latvas
menotres estd detenido, pudiendo continuar cuando se reanuda su
suministro (Roces y Frotomastro 1988).

Este mayor umbral para 1las respuestas de regulacidn
térmica de las larvas inmaduras durante los periodos de falta de
alimento sugiere una estrategia de la colonia adaptada a las
condiciones fluctuantes de la disponibilidad de presas en los
climas templados, que resultaria en una disminucidn de 1la
inversion energeéetica de la colonia en la crianza frente a una
contingencia como la falta de alimento. La existencia de una
modulacidn por el suministro de presas de los tiempos de

apertura de los capullos para la eclosion de las obreras de
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Camponotus mus (Roces y Protomastro 1988) puede incluirse
ciertamente dentro de esta estrategia de crianza.

Dutrante ambos programas de alimentacidn (Resultados
farte II), las translocaciones de la crifa a 1o largo del
gradiente térmico no se manifiestan cuando 1la cria (y las
obreras nodrizas) de Camponotus mus experimenta un ciclo teéermico
diario similar al recibido por ella como resultado de las
trranslocaciones (Resultados — Parte VIc). Las translocaciones
de la cria no serian necesarias, entonces, si el programa diario
de la temperatura ambiente se ajusta al esperado por las
nodrizas. Como indicador del programa teérmico diario las
obreras nodrizas de Camponotus mus wutilizan una clave del
ambiente altamente predecible como el régimen de 1luz/oscuridad,
sincronizando con él sus respuestas térmicas de menar umbral.
Respondiendo a la temperatura ambiente en aquellos horarios en
que alcanza sus valores extremos, respuestas que, como se han
indicado, estan fotoperiddicamente sincronizadas, la temperatura
de la cria permaneceria dentro de esos valores el resto del
tiempo. Esta estrategia no sdlo resulta en una economia de
respuestas, que se deduce de 1la menor sensibilidad a 1la
temperatura fuera de los horarios criticos (Figura 13), sino
también en una economia en la producciéon de adultos por unidad
de tiempo transcutrrido durante su desarrollo (Figura 16).

Una interpretacidn similar acerca de wna programacidn
fotoperiddica asociada a factores ambientales de ocurtrencia
ciclica fue propuesta por Narez (1977) para 1la actividad de

vuelo de las abejas. Asi, abejas y hormigas parecen usar claves
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del ambiente altamente predecibles, los ciclos diarios de luz vy
oscuridad, para la programacion de actividades sociales como la
colecta de agua para la colmena y el control de 1la temperatura

de la cria, respectivamente.



los
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CONCLUSIONES

Durante el presente tirabajo de tesis se han analizado

comportamientos de termorvregulacién y cuidado de la cria

mani festados por las obreras nodrizas de la hormiga Camponotus

mus,

obteniéndose los siguientes resultados:

Cuando un gradiente de temperatura 20 -  40°=0) fue
establecido a lo largo de uwun nido de laboratorio, las
obreras nodrizas de Camponotus mus mostraron un ritmo diario
de preferencia térmica para el mantenimiento de la cria. A
diario fueron elegidas dos temperaturas diferentes para
translocar la cria, i.e. 30.8 °C elegida a la mitad del
intervalo de luz (bajo un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/
12 hs) y 27.5 c"C elegida durante el intervalo de oscuridad,
ocho horas mads tarde. La respuesta diaria de translocacidn,
entonces, se manifestd en forma de dos eventos acoplados con
un intervalo de 8 hs entre ambos.

El ritmo diario de termopreferencia mostrd en condiciones
aperiddicas un periodo espontaneo cercano pero diferente a
24 hs, demostracion ésta de su naturaleza enddgena (ritmo
circadiano).

El régimen diario de 1luz/oscuridad actud como clave de
sincronizacion del ritmo circadiano.

La falta de suministro de alimento con contenido proteico
(presas) a la colonia moduléd la respuesta de las obreras

nodrizas, resultando en translocaciones de s6lo los capullos
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v las larvas maduras, estadios en 1los cuales la pupacidn
esta disparada. Las larvas pequeras y los huevos

permanecietron ubicados a 27.5 “C.

La obtencidn de estos resultadeos llevd al planteo de
una hipotesis acerca de la funcionalidad de 1las respuestas
observadas. Se propuso asi que para controlar la temperatura de
la cria, las nodrizas no evaluarian la temperatura en forma
continua a lo largo del dia, sino que utilizarian el régimen
diario de luz/oscuridad como indicador del programa térmico
diarioo del ambiente, respondiendo a la temperatura con
translocaciones de la cria sélo en aquellos horatrios criticos en
los que la temperatura ambiente alcanza sus valotres e:xtremos.

Tres aproximaciones experimentales diferentes para
ponrer a prueba sendas predicciones de esta hipotesis arrojaron

resultados consistentes con ella:

— El evento de translocacidn a la temperatura alta se mostrd

sincronizado por la 1longitud del intervalo de luz. Se
manifestd a 1la mitad del intervalo, horario que se
correlaciona con 1la ocurrencia en el ambiente de la

temperatura madxima diaria. El1 evento a la temperatura baja
resultd fuertemente dependiente del primero.

- Las manifestaciones del oscilador endédgeno involucrado en el
ritmo diario de termopreferencia de las nodrizas pudieron
ser evaluadas en forma de los aumentos maximos de

temperatura tolerados por las nodrizas para el mantenimiento
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de la cria. La curva de umbrales resultante mostrd dos
minimos (menor aumento tolerado, i.e. mayor sensibilidad
térmica) en los horarios en que se manifiestan las
respuestas de translocacion de la cria, indicadores de 1la
mayor "atencidn" de las nodrizas a la temperatura en esos
horarios. El anAlisis de esta curva de umbrales de
tolerancia térmica permitid asimismo dar una interpretacidn
a los eventos de translocacién observados en experimentos en
los que se manipuld el régimen de luz/oscuridad.

- Los resultados de ensayos +realizados con simulacion de
ciclos térmicos diarios fueron consistentes con los

argumentos derivados de la hip6tesis.

La evaluacion del tiempo de desarrollo de las pupas
dentro de sus capullos y de su mortalidad, bajo diferentes
regimenes de temperatura constante vy oscilante, permitid
construir un indice que expresa la producciéon de adultos por
unidad de tiempo de su desarrollo. Dentro del rango de
temperaturas elegido por las nodrizas para el mantenimiento de
la cria, este indice alcanzd sus valores maximos.

Finalmente, las r+respuestas de termorregulacion y
cuidado de la «cria analizadas en otra especie relacionada
(Camponotus rutipes, que habita zonas con caracteristicas
climAdticas diferentes de aquellas que habita Camponotus mus),
pudieron interpretarse dentro del marco de la hipdtesis.

Fuede concluirse entonces que tanto Camponotus mus como

Camponotus rutipes utilizan una clave del ambiente altamente
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predecible, el régimen diario de luz/oscuridad, para sincronizar
sus respuestas térmicas de cuidado de la cria. Respondiendo a
la temperatura ambiente en aquellos horarios en que alcanza sus
valores extremos, la temperatura de la eria permaneceria dentro
de es0s valores el resto del tiempo. Esta estrategia no so6lo
resulta en una economia de respuestas, como se deduce de la
menor sensibilidad observada fuera de aquellos hotarios
criticos, sino también en una economia (para Camponotus mus) en

la produccion de adultos por unidad de tiempo de su desarrollo.

\\
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