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A Ana, quien entiende



Farneeáïaaczzlcn

Los estudios acerca de los comportamientos de cuidado
de la cria en la hormiga Calponotus nus fueron iniciados durante
mi trabajo de Seminario de Licenciatura en Ciencias Biológicas.
Muchasde las ideas desarrolladas durante este trabajo de Tesis
surgieron a partir de observaciones y descripciones efectuadas
en aquel momento.

Las investigaciones aqui presentadas estan organizadas
en forma de un articulo de revista de aparición periódica. La
presentación se inicia con una Introducción donde se incluyen
aspectos generales acerca de la biologia del genero Campmnotusy
una revisión bibliográfica de los comportamientos de cuidado de
la cria y termorregulación en las hormigas. Se presentan luego
los Objetivos del estudio y los Materiales y Métodos empleados.

Los Resultados han sido organizados en ocho partes, que
se inician con una descripción de los comportamientos de cuidado
de la cria y la regulación de su temperatura por parte de las
obreras nodrizas, el estudio de los efectos del suministro de
alimento sobre estos comportamientos y el análisis de un ritmo
diario de preferencia termica para la crianza manifestado por
las obreras, de su caracter endógeno y de sus claves de
sincronización (Parte I —IV).

En la Parte V se presenta una hipótesis acerca de la
funcionalidad de las respuestas de regulación de la temperatura
de la cria, que no representa una hipótesis post hoc derivada de
los experimentos previos y que describe lo observado en ellos,
sino una hipótesis predictiva que como tal inspira una nueva
aproximación experimental.

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

Los resultados de una evaluación de los efectos de la
temperatura sobre el desarrollo de 1a cria, en relación con la
termopreferencia de las obreras, se presentan en la Parte Vll.

En la Parte VIII se incluyen resultados comparativos
obtenidos con otra especie relacionada, Camponotus rufipes,
especie que ocupa ambientes con caracteristicas diferentes a
aquellos ocupados por Canponotus nus.

La Discusión esta organizada en seis partes, donde se
analizan los resultados dentro del marco de la hipótesis
presentada y se discuten los comportamientos de cuidado de la
cria comoformando 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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Los insectos sociales, que incluyen a todas las

hormigas, termitas, y a muchas abejas y avispas, pueden

distinguirse como un grupo por poseer tres caracteristicas

comunes: (1) la cooperacion de varios individuos en el cuidado

de la cria; (2) la división reproductiva del trabajo, esto es,

la coexistencia en una mismasociedad de individuos {ertiles y

de otros estériles; (3) la superposición de por lo menos dos

generaciones capaces de contribuir en el trabajo de la colonia,

tal que la descendencia asiste a sus progenitores durante algún

periodo de su vida (Wilson 1971).

Por varias razones, las hormigas han sido consideradas

los insectos sociales más representativos. Son los mas

ampliamente distribuidos en el mundo y los mas abundantes

numéricamente. Las hormigas totalizan un número de generos y

especies muchomayor que el de todos los otros grupos de

insectos sociales sumados. Asimismoson altamente diversas en

cuanto a su alimentacion: desde especies que se alimentan solo

de huevos de artrópodos (Brown 1957) hasta otras que se

alimentan de un hongo que cultivan sobre fragmentos vegetales o

excrementos de insectos (Weber 1966); otras consumen secreciones

azucaradas de homopteros que mantienen en sus nidos (Way 1963) o

se alimentan exclusivamente de otras hormigas (Wilson 1958).
Sus hábitos de anidamiento son también diversos.

Pueden citarse desde los nidos de varios metros de diametro y



profundidad de las hormigas cortadoras de hojas hasta las

cavidades arboreas naturales que ocupan muchas especies (Autunri

1941; Janzen 1966).

El género de hormigas con mayor número de especies es

Camponotus, con mas de un millar descriptas. Es un taxon

cosmopolita que se distribuye en ambientes desde tropicales a

desérticos. En Sudamerica esta representado por cerca de 180

especies, entendiéndose en la Argentina hasta el estrecho de

Magallanes (Kusnezov 1951; 1963)

El genero Canponotus: ciclos de vida de la colonia

Las hormigas del genero Canponotus anidan

principalmente en cavidades naturales de arboles o de troncos

caldos y un número reducido de especies construye nidos

(Kusnezov 1951; Bonetto et al. 1961). Las especies C.

herculeanus y C. pennysilvanicus, por ejemplo, mordisquean la

madera de los troncos, ensanchando las cavidades que habitan y

abriendo galerias. La madera asi extraída no es consumida sino

depositada {uera del nido. Estas dos especies causan daños en

las viviendas y son conocidas con el nombre de "hormigas

carpinteras", habiendo alcanzado en Norteamérica el estatus de

plaga (Fowler 1983).

La especie Canponotus nus anida usualmente en cavidades

de troncos muycarcomidos y tambien bajo piedras, aunque estos

últimos lugares son menos habituales. No se conocen nidos con

construcciones propiamente dichas (Bruch 1916).



Las colonias maduras del genero Canponotus, de

alrededor de 3 a 5 años de edad, producen cada ano hembras y

machos reproductivos ademas de las obreras estériles. Los

comportamientos relacionados con el vuelo nupcial y el

apareamiento son los característicos del llamado "patrón de

agregación de machos" (Hülldobler y Bartz 1985): el dia del

vuelo nupcial, machosde diferentes colonias se congregan en

sitios de apareamiento y liberan feromonas de atracción sexual.

Las hembras virgenes vuelan desde considerables distancias hasta

tales agregaciones para aparearse. Esta agregación de machos

requiere de una sincronización precisa de los vuelos nupcialcs

dentro de la colonia y entre otras colonias co-especificas.

Existe una bien marcada peNiodicidad estacional y una

sincronización diaria en la producción y el vuelo de los
individuos sexuados. Un número reducido de evidencias

experimentales sugiere la existencia de ritmos endógenos que

controlan esta actividad en las hormigas (McCluskey 1963; 1967),

si bien claves ambientales o señales de sincronización social

parecen modular las actividades de vuelo nupcial. En Canponotus

herculeanus, por ejemplo, el vuelo masivo de ambos sexos está

controlado en parte por las obreras. Aquellos machos y hembras

que intentan volar prematuramente son retenidos fisicamente por

las obreras. Cuando cesan estas retenciones, los machos

emprenden su vuelo, liberando cada uno dentro del nido una

feromona de su glándula mandibular. Cuando ocurre el pico del

vuelo de machos, 1a concentración de la feromona alcanza también

un maximoy parece ser la clave para que se dispare el vuelo



masivo de las hembras (Hólldobler y Maschwitz 1965). Los machos

mueren luego del apareamiento y las hembras, que pierden sus

alas, rápidamente buscan pequeñas cavidades donde fundar sus

nidos y comenzar la oviposicion.

Las reinas fundan las colonias usualmente en forma

individual y claustral, esto es, cada reina cria la primera
generación de obreras sin abandonar el nido para la búsqueda de

alimento (Eidmann 1926; 1928). Estas reinas fundadoras dependen

inicialmente de las reservas acumuladas en sus cuerpos grasos y

en sus músculos alares, devorando ocasionalmente algún 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 oviposicion.

Tambien se conocen casos de fundación 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 agresivos (Fowler y Roberts 1983), o

bien en el mantenimientode territorios individual dentro del

nido común (Hülldobler 1962).

Polimorfismo v division del trabajo

Las hormigas Camponotus son altamente polimórficas,

encontrándose obreras con un ancho de cabeza desde menos de 1 a

mas de 4 mm (head width, medida comunmente usada en taxonomía de

hormigas que representa el mayor ancho medible en la cabeza, en

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



1953)). Es necesario aclarar que el termino polinorfisnv 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 mismosexo, definióndose una casta

comoun grupo de individuos de un tipo morfológico particular

(castas fisicas), 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 la

biologia evolutiva, polimorfismo ha sido definido como toda

variación intrapoblacional discontinua que responde a una

determinada diferenciación genetica entre los individuos que la

manifiestan (Nayr 1963). Mayr propuso el termino pvlifenisnn

para el tipo de variación 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 (1896), su uso continúa con la

definición dada previamente.

La cantidad y calidad de alimento que reciben las

larvas influencia el tamaño final de las obreras. Con

alimentación escasa, la colonia produce un menor número de

obreras y de menor tamaño que con alimentación abundante (Smith

1942). La diferenciación entre obreras y reinas estaria en

parte determinada también por efectos tróficos.

A lo largo de la vida de la colonia crece el número de

obreras asi como también el valor medio del ancho de la cabeza

(Fowler 1986). Existe una clara división del trabajo basada en



el tamaño de las obreras (Fowler 1985). Durante la

alimentación, por ejemplo, las obreras menores colectan las

secreciones azucaradas producidas por homópteros, mientras que

las obreras mayores reciben estas secreciones y las transportan

al nido (Gotwald 1968; Fowler y Roberts 1980).

Las obreras mayores o "soldados" de Camponotus

(COIObÜpSÍS)fraxinicola defienden sus nidos bloqueando con sus

cabezas los agujeros de acceso. Sin ambargo, frente a una

perturbación del nido.I estos soldados no son mas agresivos que

las obreras menores (Wilson 1974). Estas obreras mayores

también actúan como una "casta de almacenamiento". En

comparación con las otras castas, tienen en sus abdómenes

cuerpos grasos excepcionalmente grandes. Cuandoel alimento es

muy abundante, ellas pueden acumular grandes cantidades de

liquidos azucarados, que son regurgitados a los otros miembros
de la colonia cuando las condiciones asi lo imponen (Wilson

1?74).

Esta división del trabajo asociada con el polimorfismo
de las obreras {ue analizada recientemente en detalle en la

hormiga Canpvnotus sericeiventrís (Busher et al. 198o). Sus

análisis de los comportamientos de las obreras revelaron

di+erencias significativas entre los repertorios de las tres
castas físicas presentes en las obreras, diferencias que también

fueron sustentadas por estudios anatómicos y fisiológicos.

Traniello (1977) encontró que las obreras de mayor

edad, con un mayor grado de degeneración ovárica, eran mas

propensas a realizar actividades de recolección de alimento.



Esta division temporal del trabajo, basada en la edad de las

obreras, es bien conocida desde largo tiempo en abejas y

hormigas (Butler 1609; Forel 1874, citados en Wilson 1971): las

obreras jovenes permanecen mayormente en el nido cuidando la

crla (obreras nodrizas), mientras que las de mayor edad dedican

más tiempo a las actividades fuera del nido. Esta afirmación

indica la tendencia general encontrada en las colonias,

euistiendo gran variabilidad y flexibilidad en los repertorios

individuales (Kolmes 1986; Calabi 1988; Gordon 1989a).

Reclutamiento. colecta de alimento y comunicación de alarma

Para el reclutamiento de obreras, las hormigas del

género Camponotus utilizan estimulacion tactil y +9romonas,

tanto en los reclutamientos hacia {uentes de alimento como en

los realizados durante las emigraciones hacia un nuevo nido

(Hñlldobler 1971). La feromona de pista es elaborada por la

porción terminal del intestino (Blum y Wilson 1964). Es

depositada por arrastre del extremo del abdomen contra el

sustrato (Hülldobler 1971; Traniello 1977), probablemente como

resultado de un proceso de ritualizacion del comportamiento de

de+ecación (Hülldobler 1978). Esta feromona por sl sola no

tiene efecto en el reclutamiento sin la existencia previa de la
estimulacion tactil de la obrera reclutadora sobre las

reclutadas. En Campanotussocias, la misma feromona se utiliza

para los reclutamientos hacia fuentes de alimento o hacia nuevos

nidos pero ambos reclutamientos difieren en el tipo de



estimulación táctil que efectúa la reclutadora (Hülldobler
1971). Referido al reclutamiento hacia fuentes de alimento, se

ha descrito recientemente para la especie Camponütusblandus un

patrón similar: uso de estimulación tactil para reclutar obreras

y feromonas provenientes de la porción final del intestino

utilizadas para la orientación fuera del nido (Fowler y Crestana
987).

Existen dentro del genero Camponotus especies que

poseen otros sistemas de reclutamiento filogeneticamente

considerados comomas primitivos (Hülldobler 1978; Jaffe 1984),

tales comoel reclutamiento por parejas o "tandem running" de

Campnnotussericeus: la obrera exploradora que encuentra una

fuente de alimento se dirige al nido y alerta con señales

tactíles a una de sus compañeras. Esta obrera reclutada sigue a

la reclutadora en su regreso a la fuente de alimento,

estimulándola con golpeteos de sus antenas en el abdomen para

que siga su ruta hacia la fuente (Hülldobler, Móglich y
Maschwitz 1974).

Las obreras se orientan fuera del nido principalmente

por las feromonas de pista. La deposición de materiales de la

porción terminal del intestino sirve asimismo como una clave

olfativa de larga duración para la orientación hacia las fuentes

de alimento; su persistencia abarca varias semanas (Hülldobler

1971; Traniello 1977).

Si bien los habitos alimentarios de Camponotus no son

muyconocidos, las secreciones azucaradas que recogen de los

homópteros son aparentemente la fuente principal de su



nutrición, y en menor grado las carcazas de insectos muertos y

la savia de los exudados vegetales (Gotwald 1968; Fowler y

Roberts 1980; Jafié y Sánchez 1984). En las distintas especies,

los hábitos alimentarios son muyvariables. La especie africana

Campanotus vividus tiene una dieta con un 20% de alimentacion

carnivora (insectos)(Levieux y Louis 1975), mientras que en C.

salon, otra especie africana, los insectos constituyen un BOXde
la dieta (Levieux 1975).

Comootros insectos sociales, estas hormigas utilizan

principalmente sustancias químicas para repeler a sus enemigos.

Si el nido es perturbado, por ejemplo, las obreras mayores

muestran respuestas defensivas individuales asociadas con

comunicacion de alarma. La descarga de las sustancias

defensivas, principalmente el acido +0rmico, se efectúa con la

adopción de una postura caracteristica: el abdomen es dirigido

hacia adelante a traves de las patas y la hormiga rocia el acido

sobre el enemigo (Maschwitz 1964). Este mismo acido, junto con

otras secreciones provenientes de la glándula mandibular, sirve

para la comunicación de alarma (Wilson y Regnier 1971).

Igualmente importante es la comunicación vibratoria de alarma:

las obreras alarmadas golpean repetidamente el abdomen o la
cabeza contra el sustrato a traves del cual se transmiten las

vibraciones, recibidas luego por otras obreras (Narkl y Fuchs

1972; Fuchs 197óa; 197ób).
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LDS CDMPÜRTAMIENTÜS DE CUIDADO DE LA CRIA

Y ANIDAMIENTÜ EN LAS HDRMIBAS

Y SU RELACION CDN LOS FACTORES AMBIENTALES

Siendo el cuidado cooperativo de la cria una de las

caracteristicas que de{ine a la sociabilidad en los insectos,

las relaciones adulto-cria en las hormigas estan particularmente

desarrolladas. Estas relaciones se manifiestan principalmente a

traves de la alimentación y del lamido de larvas, de la ayuda en

la pupación y emergencia de las jóvenes obreras, y de la

elección de la temperatura para el mantenimiento de la cria
(Jaisson 1980).

Los comportamientos de cuidado de la cria de las

hormigas difieren de aquellos de abejas y avispas sociales ya

que la cria es mantenida en el nido en áreas comunes y no en

celdillas individuales. En las hormigas, la reina deposita

huevos que normalmente están agrupados, y no individualmente

dentro de celdillas vacías. 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 climáticas que alli ocurran.

Se ha demostrado que las larvas de Myrmíca rubra son

reconocidas principalmente a través de señales químicas

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 la

presencia de pilosidades cuticulares (Brian 1975). En



Solenopsis invicta, una sustancia no volátil distribuida sobre

pupas y prepupas es la clave utilizada por las nodrizas para su

reconocimiento (Walsh y Tschinkel 1974). La sustancia

responsable seria la triolelna, ya que trozos de papel de filtro
tratados con trioleina sintética o con la natural extraída de

las prepupas de los individuos sexuados (machos y reinas) son

acarreados dentro del nido y mantenidos en el. Aquellos trozos

de papel impregnados con el solvente de extraccion son devorados

(Bigley y Vinson 1975).

Brian (1975) ha sugerido que todos los estadios de la

cria deben poseer señales de reconocimiento caracteristicas ya

que normalmente son mantenidos separados en el nido en grupos de

edad, aquellos estadios que requieren alimentacion (larvas) de

aquellos que no la requieren (huevos, prepupas y pupas). Por

ejemplo las larvas de reinas de Hyrlica rubra producen una

sustancia en la parte ventral de su tórax que, en colonias donde

ya existen reinas, estimula a las obreras de mayor edad a

atacarlas y devorarlas (Brian 1970; 1973a; 1974). Las obreras

recien emergidas de los capullos también parecen ser reconocidas

por una señal quimica especifica (Jaisson 1972).

En las hormigas de las subfamilias Hyrneciinae,

Fornicinae, Ponerínae y Dorylinae, las larvas tejen capullos y

los procesos de la pupación ocurren dentro de ellos (Wheeler

1915). Los comportamientos de tejido han sido descritos y

analizados en varias especies. Las larvas maduras de Camponotus

mus, por ejemplo, realizan movimientos laterales de la cabeza

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



Farníca fusca (Wallis 1960), estos movimientos larvales forman

parte del estimulo que induce a las obreras nodrizas a

cubrirlas, suministrandoles asi los puntos de apoyo necesarios

para el inicio de la actividad de tejido. Las obreras nodrizas

de Canponotus nus cubren a esas larvas maduras con huevos y

pequeñas larvas aun si estan presentes en el nido granos de

arena o particulas de madera, en contraste con las larvas de

Fornica pratensis que necesitan de esos materiales para iniciar

el tejido de sus capullos (Schmidt y Gürsch 1971). Cuando un

delgado capullo ha sido tejido, las nodrizas retiran la cubierta

de huevos y larvas y se observa que la actividad de tejido

continúa aun por un tiempo (Roces y Protomastro 1988).

Analizando en las distintas subíamilias de hormigas dos

manifestaciones de las relaciones adulto-cria, i.e. la

alimentación de larvas y la emergencia de los adultos de sus

capullos, Le Hasne (1953) concluyó que a lo largo del proceso

evolutivo hubo un progresivo aumento de la dependencia de las

crias respecto de los adultos.

Con respecto a la alimentación, las larvas de las

primitivas hormigas del género Hyrmecia (subfamilia Myrneciinae)

son capaces de arrastrarse por sus propios medios pequeños

tramos dentro del nido y de alimentarse por si solas de los

{ragmentos de insectos traídos por las obreras (Haskins y

Haskins 1950). En cambio en los generos considerados más

evolucionados como Canponotus (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 jóvenes obreras de

sus capullos, aquellas de las primitivas hormigas del genero

Amblyopone(subiamilia Ponerinae) pueden hacerlo por sus propios

medios (Haskins y Haskins 1951). En las más evolucionadas

Formicinae, en contraste, la emergencia del adulto esta mediada

por un comportamiento de apertura que efectúan las obreras

nodrizas (Le Masne 1953). Es interesante destacar que en cuatro

especies del genero Hyrnecia, que junto a Nothomyrmecia y

Amblyopone son considerados los generos de hormigas más

primitivos (Wilson 1971), se ha demostrado recientemente que las

jóvenes obreras no pueden emerger de los capullos por sus

propios medios, necesitando la asistencia de otras obreras
(Crosland et al. 1988).

En Camponotus nus se ha analizado el comportamiento de

ayuda en la emergencia de las jovenes obreras, y su modulación

por el suministro de alimento con contenido proteico que recibe

la colonia (Roces y Protomastro 1988). Se ha demostrado, por
primera vez en hormigas, que la interrupción del suministro de

presas a la colonia modifica el comportamiento de ayuda en la

eclosión 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 optimización

energética de la colonia, manteniéndose a las jóvenes obreras

dentro de sus capullos frente a una contingencia como la falta

de alimento (Roces y Protomastro 1988).

Es interesante destacar que en la hormiga roja

Solenopsis inuicta (subíamilia Hyrnicinae) cuyas larvas no tejen



capullos, la eclosión de las jóvenes obreras también esta

mediada por un comportamiento de ayuda de las obreras, quienes

retiran y devoran la cutlcula pupal. La ayuda para la eclosión

de las jovenes obreras es indispensable: aquellas que no son

auxiliadas para eclosionar son incapaces de liberarse de la

cutlcula pupal y mueren (Lamony Topoff 1985). Estos autores

también han demostrado que esta interacción involucra estímulos

quimicos presentes al comienzo de la eclosión y probablemente
estímulos mecanicos resultantes de los movimientos del individuo

en el comienzo de la separacion de su cutlcula pupal. Roces y

Protomastro (1988) tambien han sugerido que los movimientos del

imago dentro del capullo actuarian comodesencadenadores de la

respuesta de apertura de los capullos en las obreras nodrizas en

Campünotus mus.

La regulación de la temperatura del nido es una

caracteristica general de los insectos sociales, ausente o

pobremente desarrollada en los grupos mas primitivos que forman

pequeñas 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 traves de alguna de las dos siguientes estrategias

generales: (1) a traves de la construcción de un nido diseñado

para lograr un control "a largo plazo" frente a una variedad de

situaciones ambientales; (2) a traves 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

largo y corto plazo, son usualmente utilizadas en forma

combinada. Muchashormigas y termitas, por ejemplo, construyen

elaborados nidos que alcanzan un cierto grado de regulación

automática de 1a temperatura y humedad. El ajuste fino frente a

fluctuaciones ambientales lo realizan las obreras trasladando la

cria dentro del nido hacia los microambientes preferidos.

La regulación de la temperatura del nido en las

hormigas difiere radicalmente de la de abejas y avispas

sociales. Es conocido en estas últimas que frente a un

calentamiento excesivo del nido, las obreras responden tanto

acarreando agua del exterior y desparramándola sobre las

celdillas, comoventilando 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 (Núñez 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 selección del lugar para la fundación del hormiguero por las

reinas apareadas comoa traves de la construcción de un nido y
de las translocaciones de la cria dentro de el hacia las

temperaturas preferidas.



A lo largo de su distribución mundial, desde zonas

tropicales a frias, las hormigas muestran una tendencia en

cuanto al tipo de nido que habitan, que parece representar una

primera adaptación para la regulación de la temperatura. En las

zonas tropicales, la mayoria de las especies utiliza trozos de

madera podrida caidos sobre el suelo comositio para anidar. Un

número menor de especies habita en nidos arboreos y aún menos

especies lo hacen en nidos subterráneos (Wilson 1959).

Aparentemente, los nidos sobre el suelo en los ambientes

tropicales, con escasas fluctuaciones térmicas diarias y

estacionales, ofrecen condiciones favorables de temperatura y

humedad. Por otro lado, en las zonas templadas y frias la

mayoria de las especies anida en lugares que pueden ser

calentados por el sol, comoser bajo piedras o en construcciones

en forma de monticulos (Steiner 1929; Scherba 1962),

beneficiándose con el hecho que tanto la temperatura como la

humedad muestran, a pocos centimetros bajo la superficie,

fluctuaciones muyatenuadas 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 la distribución

mundial de las hormigas (Wilson 1971), ya que la falta de

irradiación solar ocasionada por ejemplo por la vegetación que

rodea al nido es a menudoletal para la colonia (Brian 1956).

Las ventajas termorregulatorias de anidar a algunos

centimetros bajo la superficie se aprecian claramente en los



ambientes deserticos donde son muy marcadas las {luctuaciones

térmicas diarias. Varias especies que habitan el desierto del

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

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

mientras que sobre la superficie lo hace entre O y 70 c'C (Delye

1967).

Para las especies de climas frios resultan obvias las

ventajas de anidar bajo piedras que puedan recibir la

irradiación solar. Durante el verano la temperatura bajo ellas

aumenta mas rápidamente que en el suelo de los alrededores,

permitiendo asi una iniciación temprana tanto de la puesta de

huevos por la reina como del desarrollo de la cria. Estas

cavidades bajo piedras constituyen sólo la parte superior de los

nidos: un número de túneles comunica con otras galerias mas

proiundas hacia las cuales la cria 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 irradiación del sol en la creación de los microhábitats

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 artiíiciales 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 irradiación solar alcanzó sólo el estadio de

larva mientras que aquella de las reinas con irradiación solar



totalizó un 60%de pupas (Pontin 1960). Los efectos de la

irradiación solar sobre una población de hormigueros de Hyrnica

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

comparacion con las de ambientes expuestos, contenían menor

cantidad de cria y retrasada en alrededor de un mes, menor

número de obreras y de menor tamaño, y no produjeron individuos

sexuados.

Un número reducido de especies ha alcanzado un control

de la temperatura a traves de la construccion de nidos en forma

de montlculos, que construyen con fragmentos de materia orgánica

mezclados con particulas del suelo excavado. El tamaño de estos

montlculos varia en las diferentes especies desde pocos

centimetros de altura hasta las grandes construcciones de

Fornica polyctena, que pueden ser de más de un metro de altura y

extenderse por dos metros o mas de diámetro en su base. El

tamaño de estas construcciones aumenta con el crecimiento de la

colonia, y ha sido utilizado en praderas de Inglaterra como

indicador del momentoen que estos terrenos {ueron arados por

última vez (King 1981). En la Argentina, la especie Canponotus

punctulatus construye montlculos conocidos con el nombre de

"tacurúes", que usualmente comparte con otras especies de

hormigas y termitas (Bonetto et al. 1961).

Es importante notar que los distintos tipos de

construcciones de nidos en las hormigas no sólo representan



adaptaciones termorregulatorias. Las obreras de Acronyrnex

landnlti, por ejemplo, construyen torres en las entradas de sus
nidos con el material excavado. Si durante 1a estación seca

estas torres son intencionalmente destruidas, las obreras Pueden
no recontruirlas o hacerlo no antes de dos dias. Si son

destruidas durante la estación de las lluvias, las obreras las

reconstruyen en un plazo de aproximadamente dos horas,

interpretándose asi que estas construcciones evitan la

inundación del nido (Navarro y Ja{fé 1985). Por otro lado, las

obreras de Pheidole oxyops construyen una entrada en sus nidos

en {orma de un túnel vertical proiundo de diámetro variable, con

paredes altamente alisadas y rectas. Se ha demostrado que estos

nidos funcionan comouna trampa-{osa, 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 cráteres que rodean el nido de muchas

especies, que resultan de la deposición del material excavado

(Tschinkel y Bhatkar 1974; Sudd 1982). Estos cráteres, tanto

circulares comoen forma de medialuna, son tipicos en especies

que habitan regiones áridas tropicales, mientras que las

construcciones en forma de monticulos predominan en aquellas

regiones sometidas a fluctuaciones marcadas de la temperatura,

tendencia que representaría una adaptación a la regulación

termica. Asi, las colonias de Cataglyphis bicolor construyen

monticulos en los desiertos frios, pero depositan el material
excavado en forma de cráteres en los desiertos cálidos de



Afganistán (Schneider 1971).

Un segundo indicador del papel de estas construcciones

en la regulacion de la temperatura del nido es su predominancia

en zonas expuestas al sol y su forma, con caras mas o menos

planas orientadas en direccion sur y este en el hemisferio norte

(Dreyer 1942; Scherba 1958; Sudd et al. 1977; Hubbard y

Cunningham 1977).

Un número de estudios sobre las propiedades

termorregulatorias de los montlculos ha confirmado la idea de

que ellos poseen temperaturas más estables que el suelo

adyacente o el aire (Steiner 1929; Scherba 1962; Kneitz 1969;

1970; Hackay y Mackay 1995). Es muy variable el patrón de

calentamiento del montlculo cuando este es irradiado por el sol

en la mañanay enfriado posteriomente al atardecer, dependiendo

de muchos {actores como ser la superficie expuesta, su

aislación, la velocidad del viento, la temperatura ambiente,

etc. Un resultado general es que estos nidos se calientan

rapidamente temprano en la mañana, pudiendo recibir hasta tres

veces la irradiación que recibiría un disco plano de igual

diámetro (Sudd 1969). Raignier (1948) calculó, luego de varios

registros térmicos en un nido de Fornica polyctena, que el

monticulo tardarla 20 horas en disipar la cantidad de calor
acumuladaen 4 horas de intensa irradiación solar.

Otro aspecto de la relación entre los montlculos y la

irradiación solar es el propuesto por Zahn (1958) en su

"Narmetragertheorie". A comienzos del verano es usual observar

cientos de obreras (y aun reinas) de Fornica polyctena y Forníca
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rufa expuestas al sol sobre la superficie de sus nidos. Zahn

observo que esos individuos a menudo se exponen por 15 45

minutos y luego entran al nido, atribuyendoles asi la capacidad

de absorber calor y entregarlo despues por irradiación dentro

del nido. No fue medido, sin embargo, el flujo de calor

presumiblemente asi entregado.

El calor resultante del metabolismo de las obreras

también podria proveer una cantidad considerable de calor en las

grandes colonias de Fornica que pueden contener más de cien mil

individuos. Surge de los estudios de Raignier (1948) en Fornica

polyctena una evidencia para esta argumentación. Este autor

registró las temperaturas en dos colonias de igual tamaño, tanto

en la superficie como a varias profundidades dentro del

monticulo, no encontrando diferencias en los registros. Las

obreras de una de las colonias fueron luego muertas por rociado

de un insecticida sobre el nido y 15 dias más tarde se

repitieron los registros térmicos en ambosnidos. 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 1a

del nido sin hormigas. Varios efectos de los individuos podrian

ser los responsables de la mayor temperatura alcanzada en los

nidos con hormigas, comoser el calor metabólico producido por

ellos, el mantenimiento de la aislacion del nido o el control de

los orificios superficiales del mismo. Este último aspecto ha

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



abren pequeños oriíicios en la superficie del monticulo durante

el dia y los cierran durante la noche.

Los estudios de Horstmann (1933) y Horstmann y Schmid

(1986) aportan una evidencia concreta acerca de la existencia de

respuestas regulatorias de la temperatura del nido en las

obreras de Fornica polyctena. Estos autores realizaron

experimentos calentando, a traves de resistores, el interior de

nidos naturales y de montlculos artiíiciales (sin hormigas)

construidos con material del nido, tanto en el campo comoen el

laboratorio. En los monticulos artificiales la temperatura

aumentó monotónicamente con el incremento de la potencia

entregada por los resistores. Por otro lado, en los monticulos

naturales la temperatura no aumentó más allá de los 35 DC aun

cuando la potencia entregada alcanzó los 20 watts, potencia que

en los monticulos artificiales resultó suficiente para

incrementar la temperatura hasta los 50 °C. Las respuestas

regulatorias de las obreras, correlacionadas con el

calentamiento excesivo del nido, {ueron las siguientes: la
reducción de la altura del monticulo (resultado similar al

obtenido por Lange (1959) utilizando una lampara como fuente de

calor), el ensanchamientode los oriíicios 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 núcleo del nido que, como consecuencia de dejar espacios

internos libres alli donde la temperatura es excesiva,
resultaría en un aumentode la circulación de aire dentro del

monticulo.



Horstmann y Schmid (1986) calcularon la produccion neta

de calor de las obreras, expresada comola diferencia entre el

calor producido metabólicamente y el consumido por

transpiración, para varias condiciones de humedady temperatura.

La producción neta de calor por las obreras fue positiva en

nidos con una temperatura de 25 °C y una humedad relativa del

951, mientras que se volvió negativa en nidos calentados que

alcanzaron una temperatura entre 32 y 34 ='(3 y una humedad

relativa de alrededor del BOZ. De esta forma, otra consecuencia

del calentamiento del nido seria que las obreras pasan de

comportarse como productoras de calor a comportarse como

consumidoras de calor, causando un eníriamiento en la zona de

mayor temperatura.

Que el calor metabólico producido por las obreras juega

un papel en el balance termico de los nidos de Fornica polyctena

se desprende de los ingeniosos experimentos de GóBwald (1979) y

posteriormente Horstmann (1987). GüBwald encontró que cuando

algunas obreras de la especie Lasius fuliginosus son colocadas

dentro del nido de Fornica polyctena, las obreras residentes

rapidamente abandonan alarmadas el nido, acarreando larvas y

pupas hacia la superficie del montlculo. La temperatura en las

cámaras internas del nido, registrada antes y simultáneamente

con la introducción de las obreras de Lasius, experimentó una

disminución significativa, volviendo a aumentar cuando las

obrEras residentes ingresaron al nido con la cria. Es

importante notar que durante estos experimentos las obreras de

Fornica no transportaron material del nido ni efectuaron



modificación alguna en la estructura del montlculo.

La importancia del calor metabólico, sin embargo, ha

sido desestimada por varios investigadores, quienes pusieron

éníasis en la capacidad del monticulo para actuar como un

colector solar (Seeley y Heinrich 1981). Por ejemplo Brandt

(1980a; 1980b), quien estudió la conductividad termica del

material de construccion del nido de Fornica polyctena, concluyó

que no era necesario asignar algún papel en la termorregulación

del nido al calor producido metabólicamente por las obreras.

Por otro lado, Coenen-Stae et al. (1980) consideraron que el

factor principal de producción de calor en los nidos de F.

polyctena era 1a actividad microbiana en el material de

construcción del nido, aíirmación sustentada por otro estudio
reciente de uno de esos autores (Coenen-StaB 1988).

Rosengren et al. (1987), sin embargo, demostraron que

el calentamiento del núcleo central del nido de Formica rufa

despues del invierno no requiere de insolación 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 construcción. En la colonia estudiada, la

temperatura en el núcleo del nido fue mantenida alrededor de 30

°C como resultado de la formacion de racimos de obreras y del

calor producido metabólicamente, aun cuando la temperatura

externa disminuyó frecuentemente por debajo de 0 °C. Estos

autores concluyeron que los efectos de calentamiento del nido

producidos por la radiación solar serian importantes en colonias



pequeñas, mientras que la producción de calor endógena,

resultante del metabolismo de las obreras y de sus

comportamientos de arracimamiento, seria compatible con sus

observaciones para colonias grandes (Rosengren et al. 1987).

Las hormigas legionarias del genero Eciton muestran un

claro ejemplo de los efectos del calor producido metabólicamente

sobre la temperatura de la colonia. Estas hormigas no

construyen nidos ni ocupan cavidades naturales, sino que anidan

{ormando"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. hamatun (Schneirla et al. 1954; Jackson 1957). Se encontró

que la temperatura dentro de esos racimos de obreras, que

encierran la cria, está entre 2 y 5 °C por encima de la del aire

circundante, y muestra fluctuaciones menores que las que exhibe
el aire mismo.

En las hormigas el ajuste fino {rente a las variaciones

climáticas que ocurren en el nido es sin duda alcanzado a traves

de las translocaciones de la cria efectuadas por las obreras
nodrizas dentro de el.

Los acarreos de la cria no solo se maniíiestan en

respuesta a las condiciones climáticas imperantes en el nido,

sino que pueden involucrar tambien relaciones tróficas. En la

hormiga Aphaenogaster subterranea, las obreras acarrean las

larvas dentro del nido hasta las presas capturadas y las colocan

sobre ellas. Sólamente aquellas larvas que tienen su cabeza en

contacto con la presa pueden alimentarse. Aquellas colocadas a



5 milímetros 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 nuevamentehacia las pilas de cria (Buschinger 1973b).

Las translocaciones de la cria que efectúan las obreras

en respuesta a las condiciones climáticas del nido pueden

involucrar preferencias tanto de humedadcomode temperatura o

una combinación de ambas, siendo estas preferencias usualmente

distintas para los distintos estadios de la cria.
Las respuestas de las obreras de cuatro especies del

genero Solenopsis a lo largo de un gradiente de humedad fueron

estudiadas por Potts et al. (1984). Gruposde obreras sin cria

alguna no exhibieron preferencias a lo largo del gradiente,

mientras que obreras colocadas con una cantidad de larvas y

pupas prefirieron significativamente las partes del gradiente

más saturadas (cerca del 100 Z de humedadrelativa) para agrupar

la cria.

En los nidos en {orma de montlculo de Fornica ulkei, la

cría es trasladada regularmente hacia arriba y abajo a traves de

las galerias del nido, siendo las pupas normalmenteconcentradas

en las partes superiores, mas secas, y las larvas en aquellas

partes más húmedas (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 cuantiíico los

porcentajes de humedadpreferidos 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 mas secas del nido y las larvas en aquellas más húmedas

ha sido recientemente demostrado en la hormiga arboricola

Prionopelta anabilis, para quien se ha descrito un

comportamiento de cuidado de la cria hasta el momento

desconocido en hormigas (Hülldobler y Wilson 1986). Se ha

observado que las obreras tapizan las paredes de aquellas

camaras del nido donde colocan los capullos con fragmentos de

capullos de obreras ya eclosionadas, manteniendo asi esos

espacios más secos y presumiblemente más adecuados para el

desarrollo de los mismos. En el laboratorio, cuando se permitió

a obreras de P. anabílís escoger entre dos camaras en un nido

artificial, una húmeday otra seca, las obreras colocaron 42

larvas y 2 capullos en la húmeday 1 larva y 54 capullos en la

seca (Hülldobler y Wilson 1986).

Traslados de la cria dentro del nido correlacionados

con los cambios de la temperatura a lo largo de las estaciones

fueron observados en varias especies, comopor ejemplo Formica

exsecta (Steiner 1929). En Camponotusacvapinensís, que habita

en nidos bajo la superficie, la colonia se ubica a mayor o menor

pro{undidad en las estaciones cálidas y frias, respectivamente
(Levieux 1972).

La hormiga cortadora de hojas Acronyrlex lobicornis

construye un nido con varias camaras subterráneas y un monticulo

en la superficie. Se ha observado que las obreras colocan la

honguera durante el verano en las cámaras subterráneas, mientras

que la ubican en el montlculo durante el invierno (Kusnezov



1963).

Una especie del genero Üecophylla, que habita en nidos

arbóreos construidos con hojas, desplaza sus colonias a

comienzos de la primavera y el otoño 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 relativa

facilidad luego del establecimiento de un gradiente térmico a lo

largo del nido. Usando este dispositivo, Protomastro (1973)

encontró en las obreras nodrizas de Canponotus nus un ritmo

diario de traslado de la cria desde temperaturas bajas hacia

altas y viceversa. Brian (1973b) observo que las obreras de

Hyrnica rubra colocan la cria y se agrupan junto con la reina a

22 nc. En Fornica polyctena, Ceusters (1977) encontro por 10

menoscuatro 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 recien emergidas, 25.3, 26.2 y 26.8

°C para las larvas pequeñas, maduras y grandes respectivamente,

y 26.7 DCpara las pupas.

Coenen-Stae (1985) analizó, también en Formica

polyctena, las termo e higropreferencias utilizando un gradiente
discreto con 5 diferentes temperaturas y, en cada temperatura, 7
camaras con humedades relativas diferentes. Las obreras sin

cria prefirieron una temperatura promedio de 29.2 °C (preferida

tanto en invierno como en verano, Coenen-Stae 1987) y la parte

mas saturada del gradiente (98% de H.R.), los huevos fueron



colocados a una temperatura promedio de 26.8 °C y 85% de H.R.,

las larvas a 28.8 c'C y 47X, las pupas a 29.2 °C y 612 de H.P..

Para cuatro especies del género Snlennpsis,

Cokendolpher y Francke (1995) estudiaron las temperaturas

preferidas por obreras con cria. Esta fue diferente para cada

especie, variando entre 26.2 y 29.7 c'Cen una atmosfera con 100

Z de humedadrelativa, y entre 23.2 y 25.4 °C en una atmosfera

con U Z.

Curtis (1985) encontro que la temperatura preferida por

las obreras de Camponotusdetritus para agregarse y ubicar la

cria {ue de 35 °C con 100 Z de humedad relativa, y de 31 - 53 °C

con 30 Z.

Para obreras de cuatro especies de Myrmecocistus, las

preferencias de obreras sin cria fueron muy variables,

distribuyéndose los individuos a lo largo del gradiente térmico

entre 7 y 45 °C (Kay 1978).

En los estudios de Kay (1978), Cokendolpher y Francke

(1985) y Curtis (1985), las preferencias térmicas de las

distintas especies de hormigas {ueron relacionadas con su

dsitribución ecogeografica y con las temperaturas ambientes en

que las obreras son observadas activas fuera del nido.

Cokendolpher y Francke (1985) también sugirieron, si bien no

cuantificaron, que las temperaturas elegidas por las obreras

para el mantenimiento de la cría eran las óptimas para su

I’E=ÑIWW)110.

Brian (1963) encontró que la supervivencia de la cria,

desde huevos a pupas, era maximaa 22 “C, relacionando asi las



Preferencias de las obreras a lo largo del gradiente térmico con

la temperatura óptima para la supervivencia (Brian 1973b). Este

nutnr también relacionó la preferencia de 22 “C con la

temperatura limite para la diferenciación de castas en esta

especie: en larvas del tercer estadio, un aumento de la

temperatura desde 22 a 24 DC 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 ectotermicos,

siendo sus procesos fisiológicos altamente sensibles a la

temperatura ambiente. Es bien conocido que la temperatura

ambiente experimenta un ciclo diario (termoperlndo) durante el

cual las temperaturas diurnas tienden a ser superiores a las

nocturnas, por lo que es esperable un número de respuestas

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 1984). En las hormigas sólo se ha

analizado la importancia de la oscilación térmica diaria para la

puparión de Leptothorax acervorun (Buschinger 1973a). Sin

thargo, 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. Campunutus

nu:, que habita en zonas templadas y subtropicales sometidas a

fluctuaciones diarias marcadas de la temperatura y de la



disponibilidad de presas, parece entonces una especie adecuada

para este tipo de estudios, como{uera recientemente demostrado

en el análisis de los comportamientos de ayuda en la eclosión

(Roces y Protomastro 1988).
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Los objetivos del presente trabajo son los siguientes:

Analizar la estrategia de manejo de la cria de las obreras de

la hormiga Canponotus nus en respuesta a la temperatura,

cuantificando la preferencia termica manifestada por las

obreras nodrizas para el traslado y mantenimiento de la cria

a lo largo de un gradiente termico.

Estudiar la respuesta de traslado de la 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 relación con el fotoperiodo y el termoperiodo diarios,

i.e. bajo diferentes regímenes 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 relacion con las temperaturas elegidas por las obreras

nodrizas para el mantenimiento de la cria.
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Hormiqueros experimentales

En los ensayos fueron utilizadas ocho colonias de

Camponotusnus, 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 húmedos 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 numerosas

especies del genero Canponotus, incluida Canponotus mus,

fundan sus nidos a menudo en forma poliglnica (Kusnezov 1962;

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 {ue

entonces iniciada en el laboratorio a partir de una reina
única.

Las reinas {ueron ubicadas individualmente en cajas

plásticas de 10 cm x 4 cm x 2 cm, cuyo {ondo estaba cubierto

por una lámina de yeso que {ue mantenida húmeda. En el mismo

dia de la captura, o al siguiente, las reinas comenzaron la

oviposicion, eclosionando las primeras obreras alrededor de

40 dias luego del apareamiento.

Las colonias fueron alimentadas con moscas de la



{ruta (Drvsophila 5p.), muertas por aplastamiento ligero y

con solución de sacarosa 50 Z peso/peso, ad libitum. Estas
colonias fueron mantenidas dentro de una estuía con

temperatura de 27 i 1 °C, en condiciones de oscuridad
constante.

Gradiente de temperatura

Para analizar las termopreferencias de las nodrizas

para el mantenimiento de la cria se estableció un gradiente

de temperatura a lo largo del nido, a fin de o€recer a las

obreras un rango amplio y continuo de temperaturas. Para

garantizar este rango se utilizó un nido de vidrio de 40 cm K

10 cm x 2 cm. La base de este nido también se construyó con

vidrio, proporcionando asl una superficie uniforme. Para

proveer de humedadal nido, una de sus paredes laterales se

revistió con espuma de poliuretano que continuamente se

mantuvo húmeda.

Para establecer el gradiente térmico a lo largo del
nido se colocó cerca de uno de sus extremos un calefactor

controlado por un termostato bimetálico, comose muestra en

la Figura 1. El otro extremo del nido permaneció a

temperatura ambiente, quedandoestablecido asl un gradiente

no lineal entre ambos extremos (Fig. 2). Con este diseño

experimental, la temperatura del nido en el extremo próximo

al calefactor permaneció regulada en 40 i 1 °C, mientras que

la temperatura en el extremo opuesto correspondió a la
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Gadiente de temperatura establecido a lo largo del nido.



temperatura ambiente. Obviamente, este gradiente sufrió
fluctuaciones en relación con las variaciones en la

temperatura ambiente, que dentro del cuarto experimental

oscilaron en i 2 DC.

Para trasladar la colonia desde su nido original
hacia el nido bajo el gradiente se utilizó el siguiente
procedimiento: ambos nidos fueron conectados a traves de una

cánula de PVC,permitiendose asi el acceso de las obreras al

nido bajo el gradiente termico. Cuando el nido donde se

encontraba la colonia fue ligeramente enfriado, las obreras

respondieron rapidamente iniciando la emigración de la

colonia hacia el nuevo nido que ofrece las condiciones

adecuadas de temperatura. Durante la emigración se

observaron obreras transportando la cria hacia el nuevo nido,

comoasi también los fragmentos de insectos (restos de

comida) acumulados en el nido original. Tambien fue

observado el acarreo de adultos por las obreras: las jóvenes

obreras recien eclosionadas, que se reconocen por su

pigmentación mas clara, normalmente no responden a las

señales de reclutamiento durante las emigraciones de la

colonia y son entonces acarreadas por otras obreras que las

depositan en el nuevo nido. Estas obreras jóvenes adoptan

una postura caracteristica al ser acarreadas, como ha sido

descrito para la especie Canponotus socias (Hólldobler 1971).

En las colonias utilizadas, que contenían alrededor de BO

obreras, la emigración de toda la colonia al nuevo nido

requirió 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. Para evitar la huida

de las hormigas, la arena fue rodeada por una canaleta con
aceite de silicona.

Esta colonia fue mantenida bajo un régimen de

luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz: 8:00 am).

La luz fue provista por una lámpara de 40 w accionada por un

control automatico de tiempo y ubicada a 50 cm sobre el nido,

que recibió asi una luminosidad de 100 lux (medida con una

fotocelula).

A lo largo del gradiente térmico las obreras

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 medicion fue de 0.1 “C. Para

efectuar estas mediciones, el termistor fue introducido a

traves de los orificios existentes en el techo del nido,
distantes 2 cm uno de otro, que corrientemente permanecieron

tapados. Para evitar reacciones de alarma en las hormigas

provocadas por la introducción del termistor al efectuar las

mediciones, este fue corrientemente dejado dentro del nido

para permitir su impregnacion con los olores de la colonia.

La manipulación del termistor fue siempre hecha con pinzas,

para evitar incorporar olores extraños a la colonia que

provoquen reacciones de alarma.

Dos termómetros 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 efectuó con una cámara fotograíica

(Fotoquimógrafo Grass modelo C4) montada a 50 cm sobre el

nido (Fig. 1). En el techo del nido fueron dibujadas lineas

cada 2 cmpara facilitar la determinación de la ubicación de

la cria a lo largo del gradiente. Junto al nido fue colocado

un reloj, de forma que en cada {otograíia pudo observarse la

hora del dia, la posición de la cria y las temperaturas en

ambos termómetros. Esto permitió conocer la temperatura

elegida por las nodrizas para colocar la cria. Las

fotografias fueron tomadas cada 15 minutos, utilizándose un

disparo de {lash de 0.002 segundos de duración. Para asignar

el horario en que se efectuó una cierta translocación de la

cria se consideró el comienzode la translocación, teniendo

en cuenta que la duración de la translocación es variable,

dependiendo de la cantidad de cria a translocar. Los

resultados obtenidos en esta serie de registros se presentan
en la sección Resultados - Parte I.

Condiciones de alimentación de las colonias

Los ensayos que serán presentados posteriormente se

realizaron, salvo indicación en contrario, con las colonias
alimentadas ad libitun como{uera indicado previamente.



En una serie de ensayos se analizó la

termopreferencia de las nodrizas para el mantenimiento de la

cria en relación con el flujo de alimento suministrado a la

colonia. Para esta serie experimental se presentaron al

hormiguero bajo el gradiente térmico dos programas de

alimentacion di4erentes en forma alternada, prolongándose 30

dias cada uno, con las siguientes caracteristicas:

- Programa de alimentación: consistió en un suministro

diario de Drosvphíla 5p., previamente muertas por

aplastamiento ligero, de {orma de cubrir los

requerimientos diarios de la colonia, esto es, todas
las moscas suministradas fueron comidas a diario. El

número de moscas a suministrar fue determinado por

ensayo y EI‘I'OI".

- Programa de inanición: sin el suministro de Drosuphila

5p..

Durante ambos programas, las obreras pudieron colectar

libremente agua y solucion de sacarosa 50 Z peso/peso en la
arena.

Bajo estos dos programas de suminstro de alimento se

registraron los comportamientos de traslado de 1a cria y la

termopreferencia a lo largo del gradiente de temperatura.

Los resultados correspondientes a esta serie experimental se

presentan en la seccion Resultados —Parte II.



Regímenesde luz/oscuridad utilizados

En una serie de ensayos, la termopreferencia de las

nodrizas para el traslado y mantenimiento de la cria fue
analizada en condiciones de iluminación (luminosidad = 100

lux) y oscuridad constantes. Los resultados obtenidos se

presentan en la sección Resultados - Parte III.
Se efectuaron también ensayos desplazando el régimen

de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, y otros en los que se

modificó la duración del intervalo diario de oscuridad. Los

detalles de estos experimentos seran presentados junto con

sus resultados, en la sección Resultados-Parte IV.

Eíectos de la temperatura sobre el desarrollo pupal

Para analizar los efectos de la temperatura sobre el

desarrollo de las pupas se cuantifico la duracion de la

metamorfosis desde el estadio de pupa hasta el de adulto,

bajo diferentes regímenes de temperatura constante y
oscilante.

Para esta serie de ensayos se emplearon cinco

colonias de Canponotus nus en las que se llevo un registro

diario del númerode larvas, capullos y adultos presentes. A

partir de este registro fue posible conocer el número de

nuevos capullos tejidos cada dia, los que pueden reconocerse

facilmente debido a su coloración blanquecina, que contrasta



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

Cadanuevo capullo tejido era retirado de la colonia

y asignado a alguno de los diferentes lotes colocados en
°C.Ll'lestufas con temperatura controlada, a 20°, 25°, 30° y 3

Dentro de las estufas, cada lote fue colocado en una pequeña

caja en la que cada capullo podia ser individualizado, y en

cuyo fondo existia una cantidad de solución saturada de NaCl

que la provela de una humedad relativa del 70 Z.

Además de los lotes de capullos mantenidos a

temperaturas constantes, otro lote fue colocado bajo un

programa diario de temperatura variable, 16 hs/ B hs : 27.5°/

31 “C.

En cada capullo se cuantiiicó el tiempo transcurrido

desde el dia del tejido del capullo por la larva hasta la

ocurrencia de la muda imaginal, esto es, la muda desde pupa a

adulto. Para determinar el momento de ocurrencia de esta

muda, cada capullo {ue diariamente pesado en una balanza

Mettler con una sensibilidad de medición de 0.01 mg. Se

obtuvo asi para cada capullo una curva de la variación de su

peso en funcion de su edad, a partir del dia del tejido. El

peso de las pupas dentro de los capullos decrece durante la

metamorfosis, como es conocido para otros insectos

(Wigglesworth 1965). Los registros de los pesos en {unción

del tiempo fueron normalizados al peso del capullo el dia del

tejido, según la siguiente relación:



wz=gn.1oo

donde: wn = peso del capullo al dia d

Wa= Peso al dia del tejido.

Con esta normalización 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

{unción de la edad del capullo pudo determinarse el tiengo de

guia, como el instante en que se evidencia un fuerte

incremento en la pendiente de la curva. Un ejemplo de como

se obtuvo este parametro, junto con los resultados

correspondientes a esta serie de ensayos, se presenta en la
sección Resultados - Parte VII.
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Parte I: Termorrequlacion y cuidado de la cria: las obreras

nodrizas muestran un ritmo diario de preferencia

termica para el mantenimiento de la cria

Cuandoel gradiente de temperatura {ue establecido a lo

largo del nido, la ubicacion de la cria en el mismo no fue

estática. Las obreras nodrizas, que totalizaban alrededor de un

10 Z de la poblacion del hormiguero bajo estudio (BO hormigas),

mostraron un ritmo diario de preferencia termica, con eleccion

de dos temperaturas diferentes para el mantenimiento de la cria.

Es necesario aclarar que el termino "obreras nodrizas" es

completamenteoperativo, definiendose 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 patron diario de elección

de temperaturas y los horarios en los cuales se observaron las

translocaciones. Los datos utilizados para esta figura fueron

obtenidos por observacion directa, sin emplear registro

fotográfico. Esto permitió cuantificar con precisión los

horarios en los que se manifestaron las respuestas de las

obreras nodrizas y las temperaturas elegidas. Para la

asignación de los horarios se considero, comofuera indicado en

los metodos, el horario del comienzo de los transportes. Como

la cria acarreada es agrupada por las obreras en el lugar
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elegido y ocupa una cierta superficie, se consideró como

temperatura pre{erida aquella elegida para ubicar a la primera

cría transportada.

Comose 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 observo que

las obreras nodrizas, que corrientemente permanecen inmoviles

sobre la cria, comenzabana moverse vigorosamente a lo largo del

nido, realizando pequeñas corridas circulares y en linea recta.

Inmediatamente se observo el comienzo de los comportamientos de

transporte de la cria, cuya ocurrencia se indica en la figura

con lineas de puntos, como si se tratase de un evento

"instantáneo". A las 2:05 p.m. i 10 minutos (valor medio i

error estandard, n= 15) toda la cria, hasta ese momento ubicada

a 27.5 i 0.2 °C (n= 15), fue translocada por las obreras

nodrizas a 30.8 i 0.2 °C (n= 15). A las 10:10 p.m. 1 10 minutos

(n= 15), inversamente, la cria fue translocada a 27.5 c'C.

Las áreas sombreadas de la figura muestran el intervalo

de oscuridad (regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs;

encendido de la luz: 8:00 a.m.). Puede notarse que la

translocación 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 translocación a 27.5 “C, efectuada B horas despues de

la translocación precedente, tuvo lugar durante el intervalo de

oscuridad, 2 horas luego del apagado de la luz.

Dentro del nido las obreras nodrizas mantienen la cria



separada por grupos de edad: se observan pequeñas 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

translocacion de la cria. El proceso de translocación es de

duracion total variable y depende en principio de la cantidad de

cria 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 los paquetes de

huevos (no graficado). La translocacion de toda la cria, que en

el momentode 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 la colonia bajo

estudio recibio alimentación abundante durante el periodo de

toma de los datos, hecho que se evidencia en la observacion

dentro del nido de pequeños monticulos de Drosophila 5p.

(alimento acumulado).
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Parte Il: ¿Pueden 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 búsqueda de presas fuera del nido (alimento

con contenido proteico), aún cuando estas obreras son

principalmente nectivoras (Haskins y Haskins 1950). El

comportamiento de estas obreras recolectoras depende, al menos

en parte, del estado nutricional de la cria. ¿Pueden los

cambios en el suministro de alimento que recibe la colonia

modificar los comportamientos de cuidado de la cria de las

obreras nodrizas de Canponotus nus?

Referido a los comportamientos de apertura de los

capullos que efectúan las obreras nodrizas, la respuesta es

afirmativa. Recientemente se demostró que la falta de

suministro a la colonia de alimento con contenido proteico

(presas) modifica este comportamiento de ayuda para la eclosión

de las jovenes obreras, resultando en un retardo en los tiempos

de apertura de los capullos (Roces y Protomastro 1988).

¿Se modiiica la termopreierencia 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 alimentación y de Inanición descritos

en los métodos, de 30 dias cada uno, {ueron presentados a la

colonia en forma alternada y repetidos cuatro veces cada uno,

totalizando un periodo de ocho meses de alimentacion controlada.
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Durante ambos programas se registraron los comportamientos de

translocación de 1a cria y la termopreferencia de las obreras

nodrizas, obteniéndose los resultados que se detallan a
continuación.

Durante el prograla de alimentación toda la cria fue

translocada siguiendo el patrón diario previamente descrito en

la Figura 3. Cuando se efectuó el cambio hacia el programa de

inanición, por el contrario, las obreras nodrizas respondieron

con un retardo de 3.8 i 0.5 dias (n= 4) translocando solamente

los capullos y larvas mayores. Las larvas pequeñas y los

paquetes de huevos permanecieron ubicados a 27.5 °C durante el

resto del programa de inanición y no {ueron desplazados. Cuando

se reestableció el programa de alimentación no hubo retardo en

translocar a tales larvas pequeñas y huevos (n: 4).

La cuantificación diaria del númerode larvas, capullos

y obreras presentes en el nido permitió determinar que aquellas

larvas mayores traslocadas durante el programa de inanición

tejieron sus capullos entre 1 y 3 dias mas tarde.

Los dos programas presentados a la colonia se

dilerenciaron por la falta de alimento con contenido proteico

(Drosophila sp.) durante el programa de inanición, pudiendo las
obreras colectar solución azucarada ad libitun durante ambos

periodos. En dos ensayos adicionales se interrumpió el

suministro de solución azucarada y no el de presas,

registrandose nuevamente los comportamientos de translocación.

No se observaron efectos producidos por la falta de solución

azucarada sobre la actividad de translocación, la que fue



similar a la observada durante el programa de alimentación.



Parte III: La naturaleza endóqena del ritmo diario de

preferencia termica

La persistencia de aquellas manifestaciones biológicas

de periodicidad diaria bajo condiciones constantes (generalmente

de luz, oscuridad o temperatura) es evidencia de su naturaleza

endógena. En ausencia de claves temporales provenientes del

ambiente, los ritmos diarios de naturaleza endógena "corren

libres" ("free-run") y manifiestan su periodo natural,

espontáneo, cercano al del dia solar (24 horas) pero diferente a

él, de donde toman el nombre de circadianos (Saunders 1976). El

periodo espontáneo ("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 próximo ciclo, se

considera el reflejo del periodo natural del oscilador endógeno

que gobierna tal comportamientoclclico.

Considerando que el ritmo de translocación de la cria

vinculado a preferencias térmicas mostró una marcada regularidad

diaria, persistiendo aún en condiciones de {alta de alimento, se

analizó su caracter endógeno presentando a la colonia

condiciones constantes de iluminación. Durante los ensayos la

colonia sólo fue alimentada con solución azucarada, para evitar

perturbaciones resultantes del suministro de moscas.

En la Figura 5 se presenta el registro de la actividad

de translocación de la cria a lo largo del gradiente termico,

primero bajo un regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (días

l"D al 5‘“, encendido de la luz a las 6:00 a.m.), luego en
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Figura 5
Actividad de translocación de la cria a lo largo del

gradiente térmico, inicialmente bajo un regimen 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. Círculos
glancos: inicio de la actividad de translocacion de la cria hacia
30-8 “C. Círculos negros: inicio de 1a actividad de translocación
hacia 27.5 °C (ver Figura 3). Los datos de dias sucesivos están
colocados uno debajo del otro. Las áreas sombreadas indican la fase
oscura del regimen de L/O.



condiciones de luz constante (a partir del dia b‘°, luminosidad

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

previamente presentado, pero desplazado 2 horas (a partir del

dia 20"“. apagado de la luz a las 8:00 p.m., encendido a las
8:00 a.m.). Los datos de la actividad diaria de translocación

fueron expresados comocirculos blancos, cuando corresponden al

inicio de una translocación hacia 30.8 °C, y como circulos

negros, cuando corresponden al inicio de una translocacion a

hacia 27.5 08; los datos de dias sucesivos estan colocados en

lineas contiguas, una debajo de la otra.

Se observa en la {igura que el ritmo de preferencia

termica de las obreras nodrizas es de naturaleza endógena y

corre libre con un periodo espontáneo de aproximadamente 23.4

hs, calculado a traves del ajuste lineal de los valores

correspondientes a la translocacion hacia 30.8 °C.

En la Figura b se presenta el registro de la actividad

rítmica previamente sincronizada bajo un regimen de

luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (dias 1“° al 5‘°, encendido de la

luz a las 8:00 a.m.). luego en condiciones de oscuridad

constante (a partir del dia 6‘”) y finalmente bajo el regimen de

luz/oscuridad previamente presentado, pero desplazado 2 horas (a

partir del dia 19"°, encendido a las 6:00 a.m.). El tipo de

grafico es semejante al presentado en la Figura 5, observándose

un periodo espontáneo de la actividad rítmica de aproximadamente

23.2 horas.

Como se observa en ambas figuras, durante las

condiciones constantes los horarios del inicio de la actividad
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[laura 6 Actividad de translocación de la cria a lo largo del
gradiente térmico, inicialmente bajo un régimen de L/D de 12 hs/ 12
hs, luego en condiciones de oscuridad continua y finalmente bajo el
régimen inicial, pero desplazado en e horas. Los datos fueron
expresados como en la Figura 5.



de translocaciún 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.



Eggte IV: El regimen diario de luz/oscuridad comoclave temporal

de sincronización ("Zeitqeber") del oscilador

involucrado en el ritmo diario de preferencia termica

Aquellas claves temporales del ambiente e{ectivas en

sincronizar los ritmos de caracter endógeno han sido denominadas

"Zeitgeber" ("dador de tiempo"). El regimen diario de

luz/oscuridad es el más importante Zeitgeber debido

probablemente a que está más "libre de ruido ambiental" que

otras claves temporales, habiendo sido elegido por la selección

natural comoestimulo prioritario de sincronización (Page 1985).

En las Figuras 5 y 6, previamente presentadas, se

mostró que el ritmo diario de preferencia termica de las obreras

nodrizas posee, bajo condiciones de luz y oscuridad constantes,

un periodo espontáneo diferente pero cercano a 24 horas. Si los

cambios de luz-oscuridad actúan en el ambiente natural como

sincronizadores o claves que ponen en fase el oscilador

endógeno, ello puede ponerse en evidencia desplazando el régimen

de luz/oscuridad presentado a la colonia.

En la Figura 7 se muestra el registro de la actividad

diaria de translocacion de la cria bajo un regimen de

luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz: 8:00 a.m.),

y luego bajo la inversión (o desplazamiento en 12 horas) de tal

régimen. Los circulos blancos y negros representan las

translocaciones de la cria a 30.8 y 27.5 c'(3, respectivamente,

como fuera indicado en las dos figuras precedentes. Como se

observa en la figura, al final del dia 6‘a el regimen de
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luz/oscuridad fue desplazado 12 horas, seguido dos dias más

tarde por un desplazamiento concomitante de la actividad de

translocacion de la cria. Cuando el régimen inicial fue

reestablecido (desplazamiento de 12 hs efectuado el dia l9"°),

la actividad de translocación nuevamente cambió en forma

concomitante dos dias despues.

Es importante destacar que los desplazamientos del

regimen de luz/oscuridad efectuados los dias 6‘“ y l9"° no

fueron semejantes. Puede notarse en la Figura 7 que el dia ó‘°

el desplazamiento ocurrió por un alargamiento de 12 horas del

intervalo de oscuridad, o bien por un retraso de 12 horas en el

encendido de la luz. Por otro lado, el desplazamiento efectuado

el día 19"Docurrio por un alargamiento de 12 hs del intervalo

de luz, o bien por un retraso de 12 horas en el apagado de la

misma. Frente a estas dos situaciones, la actividad diaria de

translocación de la cria manifestada por las obreras nodrizas
fue cualitativamente diferente.

En la Figura Ba y Bb se comparan los comportamientos de

translocacion correspondientes a los dias 6‘“ y 19”“, cuando se

eiectuaron los desplazamientos del regimen de luz/oscuridad.

Puede notarse que el alargamiento del intervalo de oscuridad

(Fig. 8a) no mostró ningún efecto sobre la actividad diaria de

translocación siguiente. Esta actividad permaneciósincronizada

con el regimen de luz/oscuridad precedente, a pesar del hecho

que la translocacion a 30.8 “C fue realizada durante el

intervalo de oscuridad y la translocación a 27.5 c'C durante el

intervalo de luz. Por otro lado, el alargamiento de 12 horas
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Figura B
Comparacionde la actividad de translocacion de la cria

correspondiente a los datos de la Figura 7. g; desplazamiento en 12
horas del régimen de L/O por un alargamiento del intervalo de
oscuridad, que alcanza 24 hs (dia bt“). Q: desplazamiento en 12
horas por un alargamiento del intervalo de luz, que alcanza 24 hs
(dia 19"°).
c} experimento adicional donde se observa la actividad registrada
luego del alargamiento de gg intervalo de oscuridad, que alcanza EU
hs (mayor explicacion en el texto).



del intervalo de luz resultó en una gg manifestación de la

siguiente actividad diaria de translocacion (Fig. Bb).

Finalmente, la actividad de translocaciún subsiguiente, para

ambas situaciones, resultó sincronizada con el nuevo regimen

(Figs. Ba y Bb). Puede notarse que en todas las situaciones

descritas en la +igura, se mantuvoel intervalo de B horas entre

los dos eventos de translocación diarios, esto es, entre el

evento de translocación a 30.8 °C y el posterior a 27.5 °C.

De estos resultados surge que el ritmo diario de

preferencia térmica, de naturaleza endógena, es sincronizado por

el régimen diario de luz/oscuridad. Considerando los resultados

presentados en las Figuras 5 y 6 (condiciones aperiodicas) y en

las Figuras 7, Ba y Bb, puede ademas concluirse que la actividad

diaria de translocación de la cria se componede dos eventos con

las siguientes caracteristicas: un evento de translocación a

30.8 DC, sincronizado por el encendido de la luz y que se

manifiesta ó horas luego del mismo, y un segundo evento de

translocación a 27.5 c'(3 que resulta dependiente del evento

anterior y que se manifiesta manteniendo con el primero un
intervalo de B horas.

Los efectos del encendido de 1a luz como sincronizador

del primer evento de translocacion se observan con claridad en

la Fig. 8a, al comparar la segunda y tercer actividad de

translocación (entendiéndose por actividad de translocacion al
conjunto de los dos eventos de translocación asociados): 4 horas

después del evento de translocación a la temperatura baja la

cria fue nuevamente translocada a 1a temperatura alta, como



resultado de la sincronización de este evento con el encendido

previo (desplazado) de la luz.

¿Queocurriría si el horario en el que se manifiesta el

evento de translocación a la temperatura baja coincidiera con el

de la translocación a la temperatura alta? Desplazando el

regimen 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 8a, las obreras nodrizas se encontrarian frente a la

siguiente situación de conflicto: o bien translocar la cria a la

temperatura baja comoresultado de que transcurrieron B horas

desde la translocación previa, o bien translocar la cria a la

temperatura alta comoresultado de las 6 horas transcurridas
desde el encendido de la luz.

Los resultados de este experimento se presentan en la

Figura Bc. Se observa que frente a la situacion de conflicto,

las obreras nodrizas no efectuaron translocacion alguna durante

el intervalo de luz, permaneciendo entonces la cria a la

temperatura alta. Se observa además en la figura que dos horas

luego del apagado de la luz la cria fue translocada a la

temperatura baja, habiendo permanecido entonces en la

temperatura alta por un intervalo de 16 horas.

Comparandolas resultados presentados en las Figuras Ba

y Bc se observa un cambio cualitativo en la actividad de

translocacion, comoresultado de la anticipación en 4 horas del

encendido de la luz: supresión de la siguiente actividad de

translocacion y "retraso" en la manifestacion del evento de



translocacion a la temperatura baja.

Los resultados de este experimento sugieren que, en

esta situación experimental, la respuesta de translocacion a la

temperatura alta es prioritaria: ante la situación de conflicto

de elegir la temperatura alta o baja para translocar la cria,

las nodrizas respondieron elegiendo la alta, temperatura que

alcanzaron sin e{ectuar translocacion alguna pues ya se
encontraban en ella.

En la Figura 9 se presenta la dinámica del cambio

cualitativo en la actividad de translocacion indicado en las

Figuras Ba y Bc. Los registros corresponden a la actividad

manifestada luego del desplazamiento del regimen de

luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs comoresultado del alargamiento de

En intervalo de oscuridad. Esto es, corresponden a la

anticipación hora por hora del encendido de la luz, desde aquel

efectuado luego de Egg noche de 24 horas hasta el efectuado

luego de ug; noche de IB horas.

En esta serie experimental se incluyen también los

resultados correspondientes a la actividad luego de un

desplazamiento del régimen de L/Ü de 12 hs/ 12 hs como resultado

del alargamiento de gg intervalo de oscuridad, que alcanzo 25

horas (Figura 9a). Los resultados son consistentes con los

presentados previamente en la Fig. 8a (desplazamiento del

regimen de L/D luego de una noche de 24 hs): resincronizacion de

la actividad con el nuevo encendido (retrasado) de la luz.

El registro de la Figura 9h muestra la actividad de

translocacion luego del desplazamiento resultante de una noche
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de 24 hs, con resultados similares a los obtenidos previamente

(Fig. Ba).

La anticipación del encendido de la luz en 1 hora con

respecto al ensayo anterior (Figura 9C, desplazamiento del

régimen de L/D luego de una noche de 23 hs) resultó en la gg

ocurrencia de la siguiente actividad de translocación,

diferencia cualitativa con respecto al registro de la Fig. 9b.
La actividad de translocación siguiente, manifestada durante el

segundo intervalo de luz posterior al alargamiento de la noche,

se mostró sincronizado con el nuevo regimen.

Los resultados correspondientes a los dos siguientes

ensayos con anticipación de 1 hora en el encendido de la luz

(Figuras 9d y 9e, desplazamientos del regimen de L/D luego de

una noche de 22 y 21 horas, respectivamente) fueron similares a

los obtenidos luego de una noche de 23 hs, esto es, resultó

suprimida la siguiente actividad de translocación y la actividad

subsiguiente se mostró sincronizada con el nuevo régimen.

El registro presentado en la Figura 9f es similar al

presentado previamente en la Figura Bc, esto es, corresponde al

desplazamiento del regimen de L/D luego de una noche de 20 hs.

Si se comparaeste registro con el anterior de la Figura 9e

(luego de una noche de 21 hs), se observa una clara diferencia:

el evento de translocación a la temperatura baja se manifestó

"retrasado" con respecto al evento previo de translocación a la

temperatura alta. En ambos registros, la actividad de

translocación siguiente se sincronizó con el nuevo regimen.

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



desplazamiento del regimen de L/D luego de una noche de 19 y IB

hs respectivamente, mostraron un patrón similar al observado

luego de una noche de 20 hs: ausencia de evento alguno de

translocación durante el intervalo de luz y manifestación

"retrasada" del evento de translocación a la temperatura baja.

En los registros de las figuras 9+, 9g y 9h se observa

que el evento "retrasado" siempre se manifestó aproximadamente

durante la segunda hora posterior al apagado de la luz, esto es

8 horas luego de la mitad del intervalo de luz previo. Para

analizar algún posible efecto de este apagado de la luz sobre la

manifestación del evento de translocación a la temperatura baja

se realizó el experimento presentado en la Figura 9i, que

también corresponde al desplazamiento del régimen de L/Ü luego

de una noche de IB hs (como en la Figura 9h) pero seguida de

iluminación en {orma continua. Se observa que el evento de

translocación a la temperatura baja también se manifestó

"retrasado", ocurriendo 1.5 hs luego del virtual apagado de la

luz (hora 42d-, Figura 9i). Se descarta asi algún efecto del

apagado de la luz sobre la manifestación de tal evento.

La actividad siguiente de translocación (Fig. 9i, luego

de la hora 54") se manifestü en forma similar a lo observado en

la Figura 9h, si bien ligeramente anticipada. Nótese que el

evento a la temperatura alta ocurrió 28.5 hs luego del evento

similar previo (coincidente con el encendido de la luz), esto

es, 22.5 hs luego de la mitad del intervalo de luz. La

consideración del periodo espontáneo de la actividad observado

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



evento se manifiesta en {ase con un evento "virtual" de

translocación a la temperatura alta que ocurriría 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 translocación previa,
coincidente con el encendido de la luz.
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Parte V: Proponiendo una hipótesis: las obreras nodrizas

utilizan el reqimen diario de luz/oscuridad como

indicador del ciclo térmico diario del ambiente

Las medidas efectuadas en los experimentos descritos

precedentemente dan cuenta de la existencia de un ritmo diario

de preferencia termica para el mantenimiento de la cria en las

obreras nodrizas de Camponotusnus (Figura 3). Este ritmo es de

naturaleza endógena (Figuras 5 y ó) y es sincronizado por el

regimen de luz/oscuridad (Figuras 7, B y 9).

Esta actividad rltmica de translocación se manifiesta,

bajo un régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, como un evento

de translocación a 30.8 °C sincronizado con el encendido de la

luz y que ocurre ó horas luego de este (en la mitad del

intervalo de luz), y comoun evento de translocación a 27.5 DC

que resulta dependiente del evento precedente y ocurre B horas

luego del mismo. ¿Por que 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 coincide

con la fase de luz y la fase de oscuridad del fotoperlodo diario

ambiental, respectivamente, ocurriendo la temperatura maxima

diaria aproximadamente en la mitad de la fase de luz y 1a minima

algunas horas antes del amanecer.



Se propone la hipótesis que, para controlar la

temperatura de la cria, las obreras nodrizas de Canponotus mus

no evaluarlan la temperatura en forma continua a lo largo del

día, sino que utilizarian el regimen diario de luz/oscuridad

como indicador del programa térmico diario del ambiente,

respondiendo a la temperatura solo en aquellos horarios mas

críticos. Asi, la eleccion de la temperatura alta a lo largo

del gradiente termico estable representaría la búsqueda de la

temperatura preíerida en aquel horario en que la temperatura

ambiente alcanza su pico maximo. Una vez hecha esta eleccion,

las obreras nodrizas "esperarían" que la temperatura ambiente

comience a disminuir desde ese momento, quedando asi bajo su

control la temperatura maximaque 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 ocurrencia esta anticipada algunas

horas 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 comoen cada punto del gradiente termico sino que

experimenta un marcado ciclo. En el marco de la hipótesis

presentada, se propone asimismo que en su habitat, las colonias

de Campanotus nus elegirán para ubicar sus nidos aquellos

lugares que experimenten un ciclo termico diario similar a1 que
las obreras nodrizas activamente buscan a lo largo del gradiente

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



esperada la existencia de translocaciones de la cría solamente

cuando el ciclo diario de la temperatura ambiente no se ajuste

al ciclo termico esperado por las obreras nodrizas. Si el ciclo

termico ambiental se corresponde con el esperado, las

translocaciones no serian necesarias pues la temperatura de la

cria estaria dentro del rango deseado.

Las hipótesis útiles deben cumplir en principio dos

requisitos {undamentales: deben ser predictivas y deben poder

ponerse a prueba. Ser predictivas significa que deben dar

cuenta de fenómenos que aún no han sido observados, estando

basadas entonces en una preconcepción de como trabaja el sistema

bajo estudio. La hipótesis planteada no representa una

hipótesis post hoc deducida de los experimentos previos y que

describe lo observado en ellos, sino una hipótesis predictiva

que como tal inspira nueva experimentación.



Parte VI: Poniendo a Erueba 1a hiEótesis:

V1 a: La translocación de la cria y la lonqitud del

intervalo de luz

El planteo central de la hipótesis presentada es que la

respuesta de translocación de la cria a la temperatura alta,

sincronizada por el encendido de la luz, se maniiiesta 6 horas

luego de este y a la mitad del intervalo de luz como forma de

controlar la temperatura máximaque puede alcanzar la cria, en

aquel horario en el que la temperatura ambiente alcanza sus

valores maxiños.

La respuesta de las nodrizas manifestada ó horas luego
del encendido de la luz coincide con la mitad del intervalo solo

en un regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs. La longitud del

intervalo de luz del regimen ambiental no es constante a lo

largo del año, resultando mayor durante los dias del verano que

durante los del invierno. ¿Cómose manifiestan las respuestas a

la temperatura de las 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 regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs

(encendido de la luz a las 8:00 a.m.) a un regimen de B hs/ 16

hs (encendido a las 10:00 a.m.). El regimen de 12 hs/ 12 hs

presentado a la colonia fue cambiado el dia 10“° del

experimento, observándose tres dias más tarde un desplazamiento
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de la actividad de translocacion: el evento a la temperatura

alta (que ocurría a las 2:00 p.m.) se desplazó 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 desplazó a aproximadamente las 0:00 hs

conservando el intervalo de ocho horas con el evento de

translocacion previo. Se manifestó entonces seis horas luego

del apagado de la luz. Este patrón de actividad se mantuvo

invariante durante los primeros 10 dias a contar desde el
acortamiento del intervalo de luz (desde el dia 10m° hasta el

20m", Fig. 10), mostrandose el primer evento de translocación

sincronizado b hs luego del encendido de la luz y el segundo

evento dependiente de el, comofuera previamente descrito en las

secciones de Resultados —Partes I, III y IV.

El dia 21“° del experimento, ll dias luego que el

regimen 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 luz), seguidas inmediatamente

por "retro-translocaciones“ de esa cria a la temperatura baja,

indicadas en la Figura 10 con triángulos negros. La observación

detallada de esta actividad mostro que algunas nodrizas

comenzarona las 2:00 p.m. a translocar capullos, colocandolos

en la temperatura alta. Al mismotiempo 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. Comose observa en

la figura, estos eventos de retro-translocacion fueron



registrados entre los dias 21"° y 44‘“ pero sOlo con respecto al

evento de translocación a la temperatura alta. Estas
retro-translocaciones se manifestaron en forma decreciente a lo

largo del experimento, no registrándose a partir del dia 45‘° en

el que la actividad de translocacion a la temperatura alta se

mostro 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 dinamica de este

desplazamiento de la sincronización, a lo largo del experimento.

Los círculos blancos corresponden al porcentaje de eventos de

translocación 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 translocación a la

temperatura baja desplazados a las 10:00 p.m.. Se observa que

estos últimos se resincronizaron retrasadamente con respecto a

los eventos de translocación a la temperatura alta.

A partir del dia 45‘“, 34 dias luego del acortamiento

del intervalo de luz, el evento de translocacion a la

temperatura alta se mostró completamente sincronizado 4 hs luego

del encendido de la luz, ubicándose en la mitad del intervalo.

El evento de translocación a la temperatura baja se maniiesto B

hs mas tarde a las 10:00 p.m., 4 hs luego del apagado de la luz.
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V1 b: La modulación circadiana del umbral de tolerancia

térmica para la crianza

La hipótesis presentada plantea que las obreras

nodrizas no evaluarian continuamente la temperatura a lo largo

del dia, sino que utilizarian el régimen de luz/oscuridad como

indicador del ciclo termico diario, sincronizando asi sus

respuestas de eleccion térmica en los horarios de ocurrencia de

los picos de la temperatura ambiente. Respondiendo en los

horarios críticos en que alcanza sus valores extremos, las

nodrizas no necesitarian "poner atención" a la temperatura el

resto del tiempo porque ésta permaneceria dentro de esos valores

elegidos.

Se esperaría entonces bajo esta hipótesis que las

obreras nodrizas sean altamente sensibles a la temperatura en

tales horarios críticos, cuandoellas buscan activamente aquella

preferida para ubicar la cria. Fuera de esos horarios críticos

seria esperada una sensibilidad térmica menor, mani{estación de

una "menor atención" de las nodrizas a la temperatura.

¿Cómomedir la sensibilidad térmica de las obreras

nodrizas? Se efectuaron ensayos para cuantificar la temperatura

máximatolerada por las obreras nodrizas para el mantenimiento

de la cria, a lo largo de las 24 hs del dia. Es decir, el

umbral de tolerancia termica para la crianza.

Para este análisis se diseñó el dispositivo que se

presenta en forma esquematica en la Figura 12. Este nido

experimental se construyo con una caja plastica transparente de
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11 x 7 x 2.5 cm. La base plástica de esta caja {ue reemplazada

por una base de aluminio dividida en dos mitades, separadas por

un pequeño segmento plastico que evito su contacto. Debajo de

cada una de estas bases se colocó 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 constituían el piso del nido.

Las mediciones de temperatura se efectuaron con un termistor

(intervalo mínimo de medición de 0.1 °C), que se introducia en

el nido a traves de los orificios existentes en el techo (Q,

Fig. 12), los que corrientemente permanecían tapados. El nido

además poseía un tubo de acceso y un trozo de algodón embebido

en agua que lo proveía de humedad. Se construyeron dos nidos

euperimentales similares, y en cada uno de ellos se colocó una

colonia diferente, constituída por la reina, alrededor de 30

obreras y entre 10 y 15 ítems de cría (larva, capullo o paquete

de huevos).

Conocido el ritmo de preferencia termica para el

mantenimiento de la cría de las obreras nodrizas (presentado en

la Figura 3), se reguló la temperatura de las placas-base del

nido de forma que una de ellas {ue mantenida a 27.5 DCy la otra

a 30.8 °C. Una vez ubicada una colonia en cada nido y

presentado el regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs, las

nodrizas mani+estaron su ritmo de termopreferencia translocando

la cría desde una hacia la otra mitad del nido y viceversa, en

los horarios correspondientes.

Los ensayos para evaluar el umbral de tolerancia



termica 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 l nC cada 5 minutos. Los

cambios de 0.1 DCse efectuaron manualmente en el dispositivo de

regulacion termica. Para cada uno de estos cambios el

dispositivo mostró un retardo de 15 segundos en alcanzar la

nueva temperatura, manteniendola 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 algún item de la cria (paquete de huevos,

larva o capullo). El comportamiento usualmente observado en las

nodrizas fue levantar algún item y caminar "nerviosamente", o

levantarlo y colocarlo sobre algún otro, respuestas consideradas

de regulación termica 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 “C. Comoapr Himadamente la mitad de los ensayos

se realizaron durante la {ase oscura del regimen de

luz/oscuridad presentado a la colonia, durante ellos las

observaciones se efectuaron con la ayuda de una luz roja

(luminosidad = 30 lux), teniendo en cuenta que un gran número de

insectos no son sensibles a tal longitud de onda. En cada

colonia se efectuaron dos o tres ensayos por dia.

En la Figura 13 se presenta la curva que describe el



umbral de tolerancia termica para la crianza, que se compone de

70 ensayos independientes. Se presenta tambien en la {igura el

patron diario de preferencia de temperatura para el

mantenimiento de la cria de las nodrizas, manifestado a lo largo

del gradiente termico (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 °C. En la regiOn comprendida entre las 2:00 p.m. y

las 10:00 p.m. (que corresponde a la ubicación de la cria en

30.8 DCa lo largo del gradiente), se observa que el umbral

aumento rapidamente desde el horario de la translocación de la

cria a 30.8 °C. Notese que en los 15 minutos posteriores a tal

evento de translocación el umbral registrado alcanzó los 31.5

“C, esto es, las nodrizas toleraron para el mantenimiento de la

cría un aumento de la temperatura de apenas 0.7 °C. El umbral

alcanzó luego un máximode aproximadamente 35 “C, cuatro horas

luego del evento de translocacion a la temperatura alta (30.8

°C), disminuyendo luego al aproximarse el horario de

translocacion a la temperatura baja (27.5 °C).

En la región comprendida entre las 10:00 p.m. y las

2:00 p.m., que corresponde a la ubicacion de la cria en 27.5 DC

a lo largo del gradiente, se observa que el menor umbral de

tolerancia termica fue registrado luego de la ocurrencia del
evento de translocacion a 27.5 c'C. El umbral aumento

rapidamente en las tres primeras horas posteriores a este

evento, alcanzando su valor maximo (33.0 c'C) aproximadamente

siete horas luego del mismo. Se observa que luego el umbral



]----—-------­

35­

29

27

2€

_ 81 _

Temperatura
tolerada (°C) o

í
l l l

Hora local6 72 78

F'gura 13
Variaciones del umbral de tolerancia térmica para la
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momentosde ocurrencia de los eventos de translocacion.



disminuyó lentamente (pero no mas allá de 30.8 °C) hasta el

horario de ocurrencia del próximoevento de translocación, i.e.

2:00 p.m..

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

de un ciclo termico diario y la modulación de la

asociacion temporal entre el regimen de luz/oscuridad

viel termoPerlododiarios

En la hipótesis presentada se planteó que las colonias

de Camponotusnus elegirlan para ubicar sus nidos aquellos

lugares que experimenten un ciclo termico diario similar al

buscado activamente por las nodrizas a lo largo del gradiente

termico para ubicar la cria. Con esta elección, las
translocaciones de la cria solo serian necesarias cuando el

ciclo termico ambiental no se corresponda con el esperado por
las obreras nodrizas.

En el gradiente térmico utilizado en los experimentos

previos la temperatura se mantuvo constante en cada uno de sus

puntos, recibiendo la cria temperaturas variables sólo como

resultado de las translocaciones efectuadas por las obreras

nodrizas. Esta situación de temperatura constante en un

determinado punto del nido contrasta con 1a situación existente

en el ambiente, de temperaturas variables a lo largo del dla.

¿Cómose manifiesta la termopreferencia de las obreras nodrizas

frente a variaciones diarias de 1a temperatura?



A una de las colonias bajo el gradiente termico se le

simulo un ciclo termico diario que reproduce el ritmo circadiano

de preferencia termica de las obreras nodrizas. En el

dispositivo experimental, una llave controlada automaticamente

permitió pasar de uno de los controles bimetalicos 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 DC y viceversa, con un

retardo para tal cambio de aproximadamente 1 hora. De esta

forma, la cria inmóvil recibe un programa termico similar al

experimentado por ella como resultado de las translocaciones

efectuadas por las nodrizas.

En la Figura 14 se presenta la serie experimental

efectuada con simulaciones de ciclos térmicos. Los registros de

la actividad de translocacion que se presentan en la {igura son

similares a los previamente presentados, utilizándose la misma

simbología 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 3N1 (Figura 14a)

corresponde a los eventos de translocacion a lo largo del

gradiente estable, bajo un regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12

hs (fase oscura indicada con sombreado). A partir del dia 4‘“ y

hasta el dia ó‘° inclusive (Figura 14b) se le presento

diariamente a la colonia, en el lugar de ubicacion de la cría,

la simulacion del ciclo térmico indicada en la figura, no

registrándose evento de translocacion alguno durante ese

intervalo. Nótese que el ciclo termico simulado, con excepcion
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de la velocidad del cambio termico, claramente recuerda el ritmo

circadiano de pre+erencia térmica de las obreras nodrizas para

el mantenimiento de la cria (comparar con la Figura 3). En los

dias 7m°, BV° y 9"° se interrumpió, a modo de experimento

control, la presentacion del ciclo térmico simulado (Fig. l4c).

Se observa que la actividad de translocacion a 1o largo del

gradiente estable se manifestó en forma similar a como lo

hiciera previo a la simulacion. Puede concluirse entonces que

la {alta de respuestas de translocacion observada durante los

ensayos de simulacion (Fig. 14D) indica que el ciclo termico

simulado se corresponde con el esperado por las obreras
nodrizas.

Dependiendo de su ubicación y de la orientación de la

superiicie expuesta a la radiación solar, la temperatura maxima

diaria en un nido puede alcanzarse antes o despues del horario

correspondiente a la mitad del intervalo de luz del regimen

ambiental. ¿Cómose manifiestan las respuestas térmicas de las

obreras nodrizas si el ciclo térmico ambiental ocurre desfasado

con respecto al regimen de luz/oscuridad? ¿Pueden modularse

las respuestas de las nodrizas de asociacion temporal entre el

régimen de L/D y el termoperiodo diarios?

Para contestar a estas preguntas se realizo otra serie
de simulaciones de ciclos térmicos diarios, que se presentan en

la Figura 14d. El ciclo térmico simulado, similar al anterior,

{ue presentado con una diferencia de fase de 3 horas en relacion

a comose hiciera previamente (Fig. 14D). Con esta simulacion,

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



cria alcanzó la temperatura de 30.8 DCy permanecio en ese valor

durante B horas. La temperatura comenzo luego a disminuir (1

hora antes del apagado de la luz) y retorno a su valor anterior

de 27.5 °C. Asi, la cria inmóvil recibiría el mismo ciclo

térmico que resulta de las translocaciones efectuadas por las

nodrizas, pero anticipado tres horas en relacion al {otoperiodo.

Esta simulacion "fuera de fase" se presentó a partir

del dia 10”“ de la serie experimental, como se indica en la

Figura 14d. Con relación al incremento térmico producto del

inicio de esta simulación diaria, se observa que 3 hs luego del

encendido de la luz, cuando la temperatura alcanzó los 30.8 c'(3

en el lugar de ubicación de la cria, las nodrizas respondieron

translocándola a 27.5 °C, evento indicado con circulos negros en

la +igura. Tres horas mas tarde, 6 hs luego del encendido de la

luz y a la mitad del intervalo, las nodrizas translocaron la

cría a 30.8 ='C.,evento indicado con circulos blancos.

El final de la simulación térmica diaria determinó que

en el lugar de ubicación de la cria la temperatura disminuya

desde 30.B° hasta 27.5 DCuna hora antes del apagado de la luz y

permanezca posteriormente en ese último valor. Como se indica

en la figura, no se registró evento alguno de translocacion

durante la ocurrencia de este cambio termico, ni posteriormente
durante el intervalo de oscuridad.

Este patrón de actividad frente a la presentación

anticipada del ciclo termico se registró a lo largo de ll dias
consecutivos de simulaciones diarias, desde el 10m“ hasta el

'20mninclusive (Figura 14d). Sin embargo, en el dia 2l"° y en



el siguiente se registró un cambiocualitativo en la respuesta

de las nodrizas, no observándose eventos de translocación frente

a la presentación anticipada del ciclo térmico simulado.

Los resultados de esta segunda serie de ensayos indican

la existencia de una modulación de la asociación temporal entre

el régimen de luz/oscuridad y el termoperiodo en las obreras

nodrizas. Si bien la presentación anticipada del máximo diario

de la temperatura evocó respuestas de regulación termica

(translocación) en las nodrizas (Figura 14d, dias 10”° a 20m°),

la reiteración a lo largo de 11 dias de este termoperiodo

desfasado del régimen de L/D resultó en la gg existencia de

tales respuestas regulatorias, indicando que las nodrizas

esperaban entonces la ocurrencia de la temperatura máximadiaria

no en la mitad del intervalo de luz sino anticipada 3 horas.

Las respuestas de las nodrizas, que como ha sido

demostrado previamente estan sincronizadas por el regimen de

luz/oscuridad (Resultados-Partes IV y VI), resultan ademas

moduladas por los ciclos térmicos. ¿Pueden estos ciclos

resincronizar la respuesta de las nodrizas, modificando el

horario de ocurrencia del evento de translocación a lo largo del

gradiente estable?

Para analizar este aspecto, en la serie experimental de

simulaciones térmicas anticipadas (Fig. 14d) se interrumpió la

presentación del ciclo térmico el dia 23"°, luego de no haberse

registrado durante dos dias evento de translocación alguno.
Permaneciendo constante entonces la temperatura en cada punto

del gradiente, las nodrizas deberian manifestar su preferencia



por 30.8 °C o bien 3 hs luego del encendido de la luz, indicando

que su respuesta resulta resincronizada por el ciclo térmico, o

bien ó hs luego del encendido de la luz, indicando que su

respuesta conserva la sincronización con el regimen de

luz/oscuridad. Comose observa en la Figura 14e, el dia 23"“ y

los siguientes la actividad se manifestó conservando la

sincronización previa con el regimen de luz/oscuridad.

Esta serie de ensayos con simulaciones térmicas

anticipadas (Fig. 14d y 14e) fue repetida con otra colonia,

obteniéndose un patrón similar: luego de 13 dias de la

presentación del ciclo temico desfasado no se registraron

eventos de translocación. Con la interrupción de la simulación,

luego de dos dias de no registrarse eventos, las translocaciones

manifestadas a lo largo del gradiente estable conservaron la

sincronización previa con el regimen de luz/oscuridad.

De esta serie de ensayos puede concluirse que el hecho
de experimentar un ciclo termico diario desfasado del regimen de

L/D durante 13 - 15 dias modula la respuesta de las obreras

nodrizas (dias 21"“ y 22"“, Figura 14d), pero no es suficiente

para resincronizarla (Fig. l4e). No puede descartarse, sin

embargo, que la presentación del ciclo desfasado durante un

mayor númerode dias pueda resincronizar las respuestas de

elección termica. i
Los ensayos de simulaciones térmicas presentados hasta

el momentose efectuaron con colonias alimentadas ad libitum.

En la sección de Resultados - Parte II, donde se analizó la

termopreferencia de las nodrizas en {unción del suministro de



alimento que recibe la colonia, se puso en evidencia durante el

programa de inanición la falta de respuesta de translocacion a

la temperatura alta solo para las larvas pequeñas y los huevos.

A lo largo del gradiente estable, ellos permanecieron entonces
ubicados a 27.5 DC. ¿Refleja esta falta de respuesta de

translocacion una preferencia por 27.5 c'Cdurante las 24 horas

solo para larvas pequeñas y huevos?

Para responder a esta pregunta se presento a una

colonia el programa de alilentación y el programa de inanición

como fuera indicado en Materiales y Métodos. Durante ambos

programas se realizaron ensayos de simulacion, presentando a la

colonia el ciclo termico indicado en la Figura 14b (n = lb).

Durante el programa de alimentación, la presentacion

del ciclo termico simulado resultó en la falta de eventos de

translocacion, como fuera obtenido en la primera serie de

ensayos indicada en la Figura 14b. Durante el programa de

inanición se obtuvieron resultados similares, esto es, las

larvas pequeñas y los huevos experimentaron el ciclo termico

simulado y no fueron movidas.

Estos resultados permiten concluir que a lo largo del

gradiente estable, la falta de respuesta de translocacion de las

larvas pequeñas y de los huevos durante el programa de inanición

gg refleja una preferencia a lo largo de las 24 hs de 27.5 c'C.

Considerando los ejemplos que se conocen para las hormigas de

modulación del umbral de maniiestaciún de respuestas

comportamentales por el estado nutricional de la colonia (Lenoir

1979; Topoff y Mirenda 1930; Meudec y Lenoir 1982; Roces y
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Protomastro 1988), puede hipotetizarse que el estado nutricional

resultante del programa de inanición aumenta el umbral para la

manifestación de las respuestas de las nodrizas dirigidas a las

larvas inmaduras y los huevos, los que entonces no son
translocados.



Parte VII: ¿Por que reqular la temperatura de la cria?

Efectos de 1a temperatura sobre el desarrollo pupal

Las obreras nodrizas de Camponotus mus mostraron un

ritmo diario de preferencia termica para el mantenimiento de la

cria, de naturaleza endógena. Comoconsecuencia de este ritmo,

la cria experimenta un marcadociclo térmico diario, entre 27.5°

y 30.8 °C. ¿Por que regular la temperatura dentro de ese rango?

Siendo las hormigas organismos esencialmente

ectotermicos, se espera que sus procesos fisiológicos sean

altamente dependientes de la temperatura. Es conocido en las

hormigas que la temperatura ejerce importantes efectos durante

la metamorfosis (Buschinger 1973a). En esta seccion se analizan

los efectos de la temperatura sobre el desarrollo de las pupas

de Canponotus mus, cuantificando la duración de la metamorfosis

desde el comienzo del estadio pupal hasta el de adulto bajo

diferentes regimenes térmicos.

Comofuera indicado en la seccion de Materiales y

Métodos, la cuantificación de las variaciones del peso de los

capullos (desde el dia de su tejido) en función de su edad

permite determinar el momentode la muda imaginal, esto es, la

muda desde pupa a adulto. El momento de ocurrencia de este

evento se asignó como tiempo de muda, que entonces representa el

tiempo transcurrido desde el momentodel tejido del capullo por

la larva hasta el momentode ocurrencia de la muda imaginal.

En la Figura 15 se presenta una de estas curvas a modo
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expresada comoel porcentaje
capullo en

con respecto al
24 hs después del tejido del capullo. Se presenta la

curva para indicar como se obtiene el parámetro tiempo de muda.
gpcisas: edad del capullo en dias. Ordenaggg: NZ= En.100

Nu
donde No: peso del capullo al dia d

we: peso al dia del tejido.
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de ejemplo, mostrando como se determina el tiempo de muda. Como

se observa, 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 3"°, se observa una

caida importante en el peso del capullo, que corresponde a la

mudapupal (desde el último estadio larval hasta el estadio de

pupa). La disminución del peso obedece a las pérdidas de agua

asociadas con las mudas, como es conocido en otros insectos

(Wigglesworth 1965). La segunda region, donde el peso se

mantiene aproximadamente constante, involuCra los procesos de la

metamorfosis que finalizan con la muda imaginal (momentoque se

asigna como tiempo de muda). A partir de ese evento se observa

una caída brusca del peso (tercera region), que responde a las

perdidas de agua asociadas con la muda imaginal y a las perdidas

posteriores de peso del adulto dentro del capullo.

Estas curvas se obtuvieron para lotes de capullos

mantenidos en estufas a 20°, 25°, 30° 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

nodrizas, esto es, un regimen de B hs/ lb hs : 30.B°/ 27.5 °C

(temperatura media constante = 28.6 °C). Asi, los capullos de

este lote recibieron un ciclo termico diario similar al que

reciben cuando son translocados por las obreras nodrizas.

Los resultados correspondientes a los tiempos de muda

se presentan en la Figura 16 (circulos blancos, linea
discontinua). Como se observa, la temperatura aceleró

fuertemente el desarrollo de las pupas dentro de sus capullos.
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Elgura 16
Parámetros del desarrollo de las pupas en función de la

temperatura. 28.6 °C es la temperatura media (constante)
correspondiente a aquellos capullos mantenidos bajo el régimen de
temperatura oscilante de 16/ B hs : 27.5/31 nC. Linea discantinuá
(circulos blancos): valores del tiempo de muda (20 nC: N=3; 25 DC:
N=7; 30 °C= N=ó; 35 DC: “:3; 28.6 c'C: N=9). g¿nea continua
(circulos negros): porcentaje de mortalidad de las pupas dentro de
sus capullos (20 °C= N=B; 25 "C: N=7; 30 DC: N=7; 35 nC: N=8; 28.6
DC: N=10; datos tomados de Roces (1988)). Línea continua qruesa
(triángulos): indice de eficiencia expresado como:

IE = porcentaje de supervivencia
‘ tiempo de muda

eggaflggmbreada: rango de temperaturas elegido por las nodrizas para
el mantenimiento de la cria.
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Para aquellos capullos mantenidos a temperaturas constantes, la

relación entre la temperatura (T) y el tiempo de muda (H) está

descrita por la ecuación H = 115243.T-3-“°7 (n = 19; r =

-0.946; p< 0.0001).

En esta figura se presentan ademásdatos del porcentaje

de mortalidad de las pupas dentro de sus capullos en funcion de

la temperatura (circulos negros, linea continua, Roces (1988)).

La muerte de estas pupas ocurrio durante la metamor{osis, antes

de la ocurrencia de la muda imaginal.

Combinandolos 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 la Figura 16

(triángulos, linea continua gruesa). Sus valores máximos se

ubican dentro del rango de temperaturas elegido_por las obreras

nodrizas para el mantenimentode la cria, indicado en la figura
con un área sombreada.



Parte VIII: Las respuestas a la temperatura en otra especie

relacionada, Cangonotusrufïges

La hipótesis previamente presentada propone que las

translocaciones de de la cria que efectúan las nodrizas de

Camponotusnus a lo largo del gradiente termico representan

respuestas de regulación de la temperatura, manifestadas en

aquellos momentosen los cuales la temperatura ambiente alcanza
sus valores máximos.

Las marcadas variaciones térmicas diarias en las zonas

con climas templado o templado-subtropical, donde habita

Camponotus nus como especie dominante del género (Kusnezov 1951;

1963),_contrastan con aquellas de los climas tropicales, mucho

menores. El estudio de especies de hormigas que habitan zonas

tropicales, entonces, puede aportar información importante para

un analisis comparativo de las respuestas de regulacion de la

temperatura de la cria.

Se efectuaron ensayos trabajando con una colonia de una

especie estrechamente relacionada, Canponotusrufipes. Esta es

la especie dominante del genero Camponotus en la region

Neotropical, distribuyendose desde America Central hasta el

norte de Argentina. Habita en selvas tropicales y

subtropicales, y está ausente o es rara en las zonas áridas

(Kusnezov 1951; 1963).

La reina fundadora fue colectada en Rio Claro, Estado

de sao Paulo, Brasil, en octubre de 1989. Fue mantenida en el



laboratorio dentro de una estufa a aproximadamente 27 DC, y

alimentada abundantemente. Al momentode iniciar los ensayos,

la colonia contenía 12 obreras y alrededor de 15 - 20 larvas y

capullos.
La colonia fue colocada bajo el gradiente termico y un

régimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (como se hiciera con

las colonias de Canponotus nus), para cuantificar la

termopreferencia de las obreras nodrizas para el mantenimiento

de la cria y obtener resultados comparativos. Luego de un

periodo durante el cual la colonia permaneció en el extremo de

menor temperatura del gradiente, periodo que se considera de

habituación al nuevo nido, las obreras colocaron la cria

aproximadamente a 25 °C. Transcurridos 60 dias desde que se

coloco a la colonia bajo el gradiente de temperatura, no fueron

observadas translocaciones de la cria, esto es, no se encontró

ritmo alguno de termopreferencia. Es importante indicar que en

condiciones similares, las colonias de Camponotus mu:

necesitaron entre 10 y 15 dias para manifestar su ritmo de

termopreferencia. Auncolonias incipientes (con alrededor de 10
obreras) mostraron el ritmo diario de translocación de la cria.

Se efectuaron algunos ensayos para inducir la

translocación de 1a cria en la colonia de Camponotus rufipes,

modificándose las temperaturas a lo largo del gradiente y

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 la cria la temperatura aumento rapidamente.



Frente a esta perturbación, 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 registró la temperatura

elegida por las obreras para ubicar la cria luego de la

perturbación. Estos ensayos fueron efectuados en varios

momentosa lo largo del intervalo de luz, de forma de observar

algún e{ecto del ciclo diario sobre 1a temperatura elegida.

En respuesta a la perturbación, la temperatura media (i

el error estándard) elegida por las obreras para ubicar la cria

fue de 25.0° 1 0.2 °C (n= 12), no encontrándose grandes

variaciones a lo largo del intervalo de luz (rango de las

temperaturas elegidas: 24.0“ —26.0 °C).

Puede concluirse entonces que, a diferencia de la

especie Canponotus nus, las obreras de Camponotus rufipes no

muestran a lo largo del gradiente térmico ritmo diario alguno de

pre{erencia térmica para el mantenimiento de la cria; esta

permanece ubicada a 25.0 “C durante las 24 hs.

Que las obreras nodrizas ubiquen la cria a 25.0 c'(3a lo

largo del gradiente estable de ningún modosignifica que ellas

esten 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

{ormulada para Canponotus nus) acerca de cuales son las

temperaturas máximastoleradas a lo largo del dia para el
mantenimiento de la cria.

El analisis de este umbral de tolerancia termica para



la crianza es similar al efectuado para Canponotus mus. Se

utilizo el mismo dispositivo (Figura 12) pero ahora la

temperatura en ambas placas-base fue regulada en 25.0 “C,

teniendo en cuenta la no existencia de un ritmo diario de

preferencia termica para la crianza en las obreras nodrizas de

Camponotus rufipes. La colonia fue tambien mantenida bajo un

regimen de luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs (encendido de la luz a

las 8:00 a.m.).

Los ensayos para evaluar el umbral se efectuaron en

igual {orma que para Canponotus mus (ver la seccion de

Resultados - Parte VIb), y sus resultados se presentan en un

gráfico 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 termica para el mantenimiento de la cria en

Camponotusrufipes, que se componede 40 ensayos individuales.

La linea horizontal representa la temperatura elegida, a lo

largo del gradiente, para el mantenimiento de la cria (25.0 C'C‘.).

Se observa que en las horas posteriores al encendido de la luz

el umbral aumentó rapidamente, alcanzando sus valores máximos a

la mitad del intervalo de luz; el umbral disminuyó luego con el

transcurso del intervalo. Durante todo el intervalo de

oscuridad el umbral se mantuvo en sus valores menores, entre

26.l° y 27.7 °C, tolerando entonces las nodrizas aumentos en la

temperatura entre 1.1“ y 2.7 “C, respectivamente. Nótese que el

maximoaumento tolerado, de aproximadamente 6.5 °C, correspondio

a la mitad del intervalo de luz.
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Umbral de tolerancia térmica para el mantenimiento de la

cria en la especie Camponotusrufipes. El gráfica es similar a1
previamente presentada para Camponotusmus (Fig. 13). Linea recta:
indica 1a temperatura elegida por las nodrizas para el
mantenimiento de 1a cría a 10 largo del gradiente (25 0C). E1
régimen de L/Ü se indica baja el eje de las abcisas.
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El registro presentado en la Figura 17 indica que, si

bien las obreras nodrizas de Camponotus rufipes no mostraron

ritmo alguno de termopreferencia para la crianza, la temperatura

tolerada para el mantenimiento de la cria mostró una fuerte

variación diaria. ¿Está gobernado este patrón de variación por

un reloj interno, i.e. es de naturaleza endógena? ¿Ü son las

variaciones respuestas directas al regimen de luz/oscuridad,

desencadenadas de forma exógena?

Para contestar a estas preguntas se efectuaron ensayos

para evaluar el umbral de tolerancia termica para la crianza

pero manteniendo a la colonia en condiciones aperiodicas, de

oscuridad constante. Si el patrón de variación del umbral es de

naturaleza endógena, 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 regimen 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 comenzó en el momento indicado como hora 12" y se

prolongó poco más de 4.5 dias. Durante ellos se e+ectuaron los

ensayos de evaluacion del umbral de tolerancia termica, cada uno

de los cuales se indica en 1a figura con un circulo blanco. Se

realizaron no mas de 3 - 4 ensayos por dia, de forma de

perturbar a la colonia lo menosposible.

En la figura asimismo se grafica el patrón que describe

el umbral de tolerancia previamente presentado en la Figura 17

(linea continua). Puede asi compararse el ajuste de los valores
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Encendido
de la luz

Figura 18
Registros del umbral de tolerancia termica para la crianza

en Canponotus rufipes, manteniendo a la colonia bajo oscuridad
continua. Cada circulo representa un ensayo independiente. Linea
ggntinua: corresponde al patron 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 endógena y que se ’manifiestan en condiciones de
oscuridad constante con un periodo espontáneo de 24 hs.
Linea discontinua: curva hipotética del umbral de
resultante de la resincronización con el nuevo encendido de la luz.

tolerancia,
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obtenidos durante el experimento con esta curva esperada,

considerando que las variaciones son de naturaleza endógena y

que se manifiestan en condiciones de oscuridad constante con un

periodo espontáneo de 24 hs.

Se observa que los valores obtenidos están

correlacionados con los valores esperados a partir de la curva

umbral, cuyo máximocorresponde a la mitad del intervalo de luz.

Puede notarse asimismo que los valores correspondientes a los

dos últimos picos previos al encendido de la luz (que ocurre en

la hora 123”-), especialmente los del último, están ligeramente

retrasados con respecto al patrón esperado. Aunque

preliminares, estos resultados sugieren que el periodo

espontáneo de estas variaciones ritmicas es en oscuridad

constante mayor de 24 hs.

Con el encendido de la luz en la finalización del

experimento, se observa que los valores obtenidos se ajustan

mejor 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

{ragmentarios, sugieren que la modulación del umbral de

tolerancia termica para el mantenimiento de la cria de

Camponotusrufipes es de naturaleza endógena, i.e. se trata de

un ritmo circadiano, y está sincronizado con el régimen de
luz/oscuridad.
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- Las mani{estaciones rítmicas de carácter endóqeno como

respuesta a cambios predecibles de factores ambientales

Ya los primeros organismos que habitaron nuestro

planeta estuvieron sometidos tanto a ciclos diarios de luz y

oscuridad comoa cambios estacionales del clima, causados por la

rotacion de la tierra sobre su eje y alrededor del sol.

Solamente aquellos que invadieron las profundidades oceánicas o

los hábitats subterráneos “evitaron” el medio ambiente

fluctuante. Los otros organismos, especialmente aquellos que

habitan el ambiente terrestre sujeto a fuertes cambiosdiarios y

estacionales de iluminación.I temperatura y humedad,

desarrollaron estrategias para interactuar con esta periodicidad
(Saunders 1976).

Los insectos fueron algunos de los primeros animales

que colonizaron el medio terrestre, habitando asi ambientes con

temperaturas más variables que las encontradas en los acuaticos.

Comoorganismos esencialmente ectotermicos, su capacidad de

habitar desde ambientes deserticos hasta zonas frias depende en

gran medida de varios niveles de respuesta a la temperatura

ambiente. Estas respuestas involucran tanto ajustes

comportamentales o fisiológicos 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
hihernan o estivan.

Algunos de estos fenómenosson respuestas directas a

algún cambio ambiental, esto es, desencadenadas de forma

exógena. Muchasotras, sin embargo, son manifestaciones de una

periodicidad endógena, y representan respuestas anticipatorias a

cambios predecibles de algunos factores ambientales.

Las oscilaciones endógenas que dan cuenta de tales

fenómenos son conocidas con el nombre de relojes biológicas y

proveen una organización temporal para eventos fisiológicos o

manifestaciones comportamentales en practicamente todos los

grupos de eucariontes (Saunders 1976). Aquellas oscilaciones

endógenas que han evolucionado con una periodicidad cercana a

las 24 horas (ritmos circadianos) son utilizadas por los

organismos para sincronizar eventos diarios, permitiéndoles

entonces realizar una dada función en un momentoespecifico del

dia. Muchosaspectos del comportamiento y de la fisiología de

los insectos estan temporalmente controlados por relojes

internos: se conocen ejemplos de ritmos circadianos de

locomoción, oviposición, pupación, eclosión, secreción de

hormonas, liberación de feromonas, consumo de oxigeno, etc.

(revisión en Page 1985).

Ademasde la periodicidad diaria, la entrada estacional

en diapausa de algún estadio en los ciclos de vida de ciertos

insectos, que involucra una respuesta fotoperiódica, esta

mediada tambien por un reloj interno que "mide" la longitud del
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intervalo de luz o del de oscuridad (Danilevsky et al. 1970;

Beck 1983).

En las hormigas han sido descritas un numero de

respuestas ritmicas, tanto de periodicidad estacional como

diaria. Por ejemplo, la diapausa estacional de obreras, reinas

y larvas del tercer estadio de la hormiga Myrmjcarubra es una

respuesta fotoperiódica que esta determinada por la longitud del

intervalo de luz y es desencadenada cuando esta es menor de lb o

17 horas. Longitudes del "dia" mayores reestablecen la

oviposición de las reinas e inducen la pupacion 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 la organizacion

temporal de las actividades sociales fuera del nido.

El primer análisis sobre los 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 Veronassor andrei e Iridomyrnex

humilis. En los machos, estos ritmos permanecen en condiciones

constantes de iluminacion, demostración esta de su caracter

endógeno (McCluskey 1963). En las reinas de Veronassor andrei

también se demostró la existencia de un ritmo circadiano de

actividad, de naturaleza endógena, 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 encontro un ritmo de actividad locomotora en

las obreras de Camponotus clarithorax, las que estuvieron

activas durante 1a noche. Los machos, en contraste, fueron

activos a1 comienzo del intervalo de luz (McCluskey 1965). Sin

embargo, la naturaleza endógena de tales eventos ritmicos no

pudo ser demostrada, ya que no persistieron en condiciones de
oscuridad constante.

Con reíerencia a la organización temporal de las

actividades fuera del nido, un ejemplo interesante lo proveen

las hormigas del genero Fornica. Estas hormigas pueden ser

observadas en el campobuscando alimento durante las 24 horas,

si bien la actividad es suprimida por lluvias o muy bajas

temperaturas. Estudiando la actividad individual con el uso de

"actómetros", North (1967) encontró que las obreras de Formica

fusca exhiben un ritmo circadiano de actividad locomotora, i.e.

de naturaleza endógena. Como en el mismo hormiguero se

encontraron individuos cuya {ase activa era diurna o nocturna,

este autor postuló un polimorfismo de sincronización 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 Fornica polyctena fueron

analizados por De Bruyn y Kruk-de Bruin (1972), quienes no

encontraron ritmo alguno en la actividad de búsqueda de

alimento. Sin embargo Rosengren (1977), también trabajando con

colonias de laboratorio de esta mismaespecie, encontro en éstas

un ritmo diario en esta actividad inducido por el regimen de

luz/oscuridad, concentrándose la actividad máximahacia 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 endógena de esta actividad

rítmica (Rosengren y Fortelius 1986).

Existe un número mas o menos extenso de estudios de los

patrones temporales de actividad en colonias de hormigas,

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 1974; Whitford et

al. 1976; Hansen 1978; Levieux y Diamonde 1978), o bien de

ciertas actividades sociales especificas (Hülldobler 1976;

Gordon 1983a, 1984). Si bien se desconoce si estos patrones son

iniciados de forma endógena, con la participación de un reloj

interno, numerosasevidencias muestran la iníluencia de factores

exógenos que los modulan, sean ambientales (Whitíord y

Ettershank 1975; Gano y Rogers 1983; Mackay y Mackay 1989) o

intrínsecos a la colonia, esto es, la ocurrencia de cierta

actividad social en un momentodado esta modulada por el tipo de

actividad que se esta realizando en la colonia (Gordon l983b,

1986, 1987, 19B9b).

—Los comEortamientos de translocacion de la crla en las

hormigas comoresEuesta de regulación de_¿a temEeratura

Comoha sido mencionado, los estudios acerca de los
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ritmos diarios (de naturaleza endógena o no) en hormigas fueron
eniocados o en la actividad locomotora individual o en las

actividades sociales fuera del nido (búsqueda de alimento,

deposición de desechos, etc.).

Comportamientosde translocación de la cria en las

hormigas, comorespuesta a corto plazo de la regulacion de la

temperatura, fueron observados en correlación con los cambios en

la temperatura ambiente desde casi principios de este siglo

(Wheeler 1915; Steiner 1929), y parecen representar respuestas

directas al cambio termico mas que eventos de naturaleza

endógena.

Ritmos diarios de translocacion de la cria asociados

con termopreferencia fueron únicamente descritos para Canponotus

nus, si bien su naturaleza endógena no fue demostrada. Las

obreras nodrizas de esta especie mostraron un ritmo diario de

translocación de la cria desde temperaturas bajas hacia altas y

viceversa, manifestado a lo largo de un gradiente térmico
(Protomastro 1973).

En el presente trabajo se ha analizado la

termopreierencia de las obreras nodrizas de Camponotusmus para

el mantenimiento de la cria. Los resultados obtenidos dan

cuenta de la existencia de un ritmo diario de preferencia

termica, con eleccion de dos temperaturas diferentes. Un evento

de translocacion de la cría llevandola a 30.8 DCy que ocurre en

la mitad del intervalo de luz y otro evento de translocación a

27.5 “C que ocurre ocho horas luego del evento previo, durante

el intervalo de oscuridad (Figura 3).
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Se demostró que el ritmo de termopreferencia es de

naturaleza endógena, es decir, se trata de un ritmo circadiano.

Asi, en condiciones de iluminación constante se presentó con un

periodo espontáneo de aproximadamente 23.4 hs (Figura 5) y en

condiciones de oscuridad constante con uno de 23.2 hs (Figura
ó).

Se demostró asimismo que el regimen de luz/oscuridad es

la clave de sincronización 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 luz como clave de sincronización resulta

evidente a partir de los registros presentados en las Figuras Ba

y Bb. En ellos también se observa que el evento de

translocación a la temperatura baja (hacia 27.5 DC, indicado con

circulos negros) es dependiente del evento previo, de

translocación a la temperatura alta (hacia 30.8 DC, indicado con
circulos blancos).

La descripción de esta termopreferencia circadiana y de

su sincronización con el régimen de luz/oscuridad llevó al

planteo de una hipótesis acerca de la funcionalidad de las

respuestas de las nodrizas en los horarios en que éstas se

manifiestan. Se propuso asi la hipótesis, detallada en la

sección de Resultados - Parte V, que las obreras nodrizas de

Camponotusnus no necesitarian "poner atención" a la temperatura

a lo largo de todo el dia, sino que utilizarian el regimen

diario de luz/oscuridad como indicador del programa termico

diario del ambiente, respondiendo a la temperatura sólo en
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aquellos horarios más críticos. Asi, la elección de la

temperatura alta a lo largo del gradiente termico estable

representaría la búsqueda de la temperatura preferida en aquel

horario en que la temperatura ambiente alcanza su pico maximo.

Una vez hecha esta elección, las obreras nodrizas "esperarian"

que la temperatura ambiente comience a disminuir desde ese

momento, quedando asi bajo su control la temperatura máxima que

puede alcanzar la cria. Un razonamiento simétrico se aplica al

evento de traslocación a la temperatura baja: si bien este

evento es dependiente del primero y su ocurrencia esta

anticipada algunas horas a la ocurrencia de la temperatura

minimadiaria, las diferencias térmicas entre esos dos horarios

no son muymarcadas, especialmente en el interior de los nidos

donde las variaciones térmicas diarias están amortiguadas

(Pinson 1980: Roces 1988).

Los experimentos realizados para poner a prueba algunas

predicciones derivadas de esta hipótesis arrojaron resultados

consistentes con ella. El experimento de acortamiento repentino

del intervalo de luz (Figura 10) mostró claramente que si bien

el encendido de la luz es la clave que inicialmente sincroniza

la respuesta de las obreras nodrizas (Figura B y Figura 10, dia

13"°), la longitud del dia da cuenta de la sincronización final.

Asi, las nodrizas no sólo utilizan el encendido sino también el

apagado de la luz para la sincronización de su respuesta de

translocación a la temperatura alta. La observación de
retro-translocaciones de la cria durante 1a fase de ajuste al

nuevo regimen de luz/oscuridad (Figura 10) indica la existencia
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en las obreras de una gran variabilidad para la

resincronizacion, entre 10 y 34 dias (Figura 10, dias 21"° a

44‘“; Figura 11).

Es interesante destacar la gg existencia de

retro-translocaciones correspondientes al evento a la
temperatura baja (27.5 c’(3)durante el intervalo de oscuridad

(Figura lO) asi comola resincronización tardia del evento de

translocacion a la temperatura baja (Figura 11). Este evento se

mostró fuertemente dependiente del evento de translocaciún

previo, manteniendo con el un intervalo de ocho horas. La

asimetría observada entre las respuestas a la temperatura alta y

baja en cuanto a su resincronizacion, junto a la mayor

variabilidad existente en la manifestación de la respuesta a la

temperatura baja observada bajo condiciones aperiódicas (Figs. 5

y ó), serian indicadores de la menor robustez de este componente

de la actividad diaria de translocacion.

El analisis experimental de los umbrales de tolerancia

térmica para la crianza reviste especial interés, no sólo porque

permitió evaluar un fenómenooscilatorio de caracter endógeno

(circadiano), que se manifiesta comoun evento de elección de

temperatura para el mantenimiento de la cria en dos momentos

especificos del dia, sino también porque sus resultados

aportaron una evidencia concreta acerca de la mayorsensibilidad

(menorumbral) en aquellos horarios en los cuales las nodrizas

efectúan 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 "atención" termica durante la noche y una

mayor durante el dla (Fig. 13). Si las nodrizas han translocado

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

esperarlan que la temperatura se aleje demasiado de ese valor

con el transcurso de la noche, necesitando entonces atender

sólamente al momentode la ocurrencia del proximo pico de la

temperatura (máximo)que ocurrirá a la mitad del siguiente
intervalo de luz.

Otra {uerte evidencia de una mayor atencion a la

temperatura en los horarios en los que se manifiestan las

translocaciones de la cria la provee la comparacion de las

aumentos máximostolerados por las nodrizas. Mientras que a las

5:00 a.m. y a las 6:00 p.m. los aumentos tolerados fueron de

5.5“ y 4 DCrespectivamente, en aquellos horarios inmediatamente

posteriores a los eventos de translocacion los aumentos

tolerados estuvieron entre 0.4° y 1 c‘C.

Es llamativo que, luego del evento de translocacion a

la temperatura alta, las nodrizas toleren una temperatura maxima

de alrededor de 35 DC, considerando que a esta temperatura la

mortalidad de las pupas dentro de los capullos alcanza un 60 Z

(Figura 16, curva de circulos negros). Nótese 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 máximo de la temperatura

ambiente; esta mayor tolerancia sugiere entonces una disminución
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de la atencion termica y apoya el argumento de una no evaluación

continua de la temperatura de la cria por parte de las nodrizas.

El ritmo diario de preferencia termica observado en

Camponotus nus y la modulación circadiana de la temperatura

maximatolerada para el mantenimiento de la cria (umbral) en

esta especie y en C. rufipes indican la importancia de tomar en

cuenta el horario y el régimen de luz/oscuridad cuando se

evalúan las temperaturas preferidas. Este aspecto ha sido

desatendido en practicamente todos los estudios existentes

acerca de preferencias térmicas en hormigas.

Cokendolpher y Francke (1985) y Curtis (1985)

estudiaron las preferencias de varias especies de Solenopsis
trabajando con colonias de laboratorio mantenidas en oscuridad

constante. En los estudios de Brian (1973b), Ceusters (1977) y

Coenen-StaG (1985) no existe indicación del régimen utilizado.

Kay (1978) estudio las preferencias de obreras de Hyrmecocistus

sin cria, en colonias de laboratorio mantenidas bajo iluminacion

constante. Además,en estos estudios o bien no existen datos de

los horarios en que se efectuaron los registros de las

temperaturas elegidas (Brian 1973b; Ceusters 1977; Coenen-StaB

1985; Cokendolpher y Francke 1985; Curtis 1985), o bien fueron

promediados los registros de las 24 horas del dia (Kay 1978),

resultando asi imposible saber si existe alguna variación diaria

en la preferencia térmica.

El estudio de Protomastro (1973) en Canponotus mus es

el único que describe variaciones diarias de la preferencia

termica para el mantenimiento de la cria. Los resultados
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presentados por este autor, que indican entre 3 y 5 temperaturas

diferentes elegidas por las nodrizas, contrastan con los

obtenidos en este trabajo de tesis, de sólo 2 temperaturas

di+erentes (Figura 3). Protomastro (1973) no indico si las 3, 4

Ó5 temperaturas diierentes registradas a diario resultan de

elecciones efectuadas a traves de comportamientos de acarreo de

la cria. Las variaciones de la temperatura en el gradiente

experimental, indicadas por este autor, podrian haber

enmascarado la temperatura elegida como resultado de una

translocacion de la cria. La temperatura registrada en el lugar
de ubicacion de la cria podria entonces resultar de la

temperatura elegida más una cierta temperatura tolerada

resultante de la variación, que puede ser muy grande (recordar

los aumentos de temperatura tolerados por las nodrizas,

presentados en la Figura 13).

Ademasde los análisis de la preferencia de temperatura

de las obreras para mantener la cria, efectuados luego del

establecimiento de un gradiente de temperatura a lo largo del

nido, existe un número de estudios sobre las temperaturas

(máximasy minimas) toleradas por las obreras de diversas

especies, sean temperaturas letales o las llamadas "temperaturas

criticas", esto es, aquellas en las que resulta afectada la
locomoción de los individuos. Varios autores han asi delimitado

las zonas de tolerancia termica para diferentes especies de

hormigas, correlacionándose este rango con aquel en que las

obreras son observadas activas en el campo (Schumacher y

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



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

y Cokendolpher 1986).

La tolerancia a los aumentos de la temperatura: el umbral

modulada circadianamente

Desaíortunadamente casi no existen estudios sobre las

temperaturas máximas 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 modulación

circadiana del umbral de tolerancia termica 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 encontro que

las obreras de Lasius flavus transportan la cria hacia lugares

de menor temperatura dentro del nido cuando esta alcanza un

valor maximode 28 C'C; las obreras de Lasius niger, Myrnica

rubra-ruginodís y Tetranoriun caespitun lo hacen cuando la

temperatura alcanza aproximadamente 31 OC, y las de Fornica

fusca alrededor de los 35-36 “C. Este autor tambien examinó 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 1a incidencia directa de los rayos del sol: en

M. rubra-ruginodis, cuando la temperatura bajo la piedra aumento

hasta 22 “C las obreras acarrearon la cria desde el interior del

nido hacia alli, retirandola luego cuando la temperatura

descendió a 20.5 clC. Obreras de Lasius niger acarrearon la cria

desde el interior y la colocaron bajo la piedra cuando se

alcanzo alli una temperatura de 20-21 DC, comenzandoa retirarla
al descender 0.5 - 1 °C (Steiner 1929). 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 eleccion de la temperatura de crianza.

A partir de los resultados de la curva que describe la

modulación circadiana del umbral de tolerancia termica para la

crianza en Camponotusnus pueden derivarse interpretaciones que

dan cuenta de otros resultados referidos a los eventos de

translocación de la cria. Recuerdese que la curva describe en

las nodrizas un fenomenooscilatorio de naturaleza endógena, que

se manifiesta en dos momentosespecificos del dia comoun evento

de translocacion de la cria. El encendido de la luz, que actúa

comoclave de sincronización (Figuras Ba y Bb), pone en fase el

evento de translocacion a la temperatura alta, esto es, el

momentodel encendido de la luz se corresponde con un cierto

valor de temperatura maximatolerada para el mantenimiento de la

cria (aproximadamente 32.5 c'Í3.,Fig. 13), que a partir de ese

instante disminuye hasta el horario de la manifestacion del

evento de translocacion. 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

endógeno, que puede cuantificarse a través de las mediciones del

umbral de tolerancia térmica para la crianza.

Siguiendo esta linea de argumentos puede darse una

interpretación a los resultados correspondientes a la serie

experimental de desplazamientos del regimen de luz/oscuridad por

alargamiento de ugg de los intervalos de oscuridad, presentada

en la Figura 9 correspondiente a la sección de Resultadus

Parte IV. Recuerdese que dichos experimentos fueron realizados

a lo largo del gradiente térmico, bajo un régimen de
luz/oscuridad de 12 hs/ 12 hs. Sus resultados indicaron los

momentosde ocurrencia de los eventos de translocación de la

cria a las temperaturas alta (30.8 °C) y baja (27.5 °C),

registrados antes y despues del desplazamiento del régimen de

L/Ü resultante de la prolongación de un intervalo de oscuridad.

Tales registros (correspondientes a los intervalos de oscuridad

alargados que alcanzaron entre 18 y 24 horas) se reproducen

ahora en la Figura 19, en combinación con las curvas resultantes

de las mediciones del umbral de tolerancia termica para la

crianza (Fig. 13), que describen el ciclo del oscilador endógeno

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). Nótese que los dos minimos de esta curva

umbral se corresponden con los dos eventos de translocación

diarios, comofuera indicado en la Figura 13.



[igura 19
Registros de la actividad de translocación luego de g

intervalo de oscuridad de diíerente duracion (desde 21 a 18 hs
datos de la Fig. 9) y su relacion con 1a curva del umbral de
tolerancia termica para el mantenimento de la cria, presentada
previamente en la Fig. 13. Círculos: comoen la Fig. 5. Ejgggas:
indican los momentosen que se espera la ocurrencia de los eventos
de translocacion de la cría a la temperatura alta (HT) y a la
temperatura baja (LT). Flechas negras: indican los momentos de
ocurrencia de los eventos de translocacion predichos por la curva
umbral inicial (línea continua). Flechas blancas: indican los
momentosde ocurrencia de aquellos eventos predichos por la curva
umbral resincronizada (línea discontinua) (mayorexplicación en eltexto).
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El gráfico de la Figura 19a corresponde al ensayo de

desplazamiento del regimen de L/Ü por alargamiento de un

intervalo de oscuridad, que resulta en una noche de 24 horas.

El nuevo encendido de la luz (hora 36“), retrasado en 12 hs,

iniciaria un nuevo ciclo del oscilador endógeno, que se grafica

en la figura con linea discontinua. Se continúa asimismo

graficando el ciclo endógeno previo, sincronizado con el
encendido inicial de la luz. Las flechas indican los momentos

de ocurrencia de los minimos de la curva umbral (maxima

sensibilidad termica) correspondientes a ambosciclos endógenos

y que se manifiestan comoeventos de translocación de la cria,

tanto a la temperatura alta (HT) como a la 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),

resincronizada con el encendido retrasado de la luz. Nótese que

2 hs. luego de este encendido la curva inicial alcanza un

mínimo, que se correlaciona con la manifestación a lo largo del

gradiente termico del evento de translocación a la temperatura

baja (circulo negro). Cuatro horas más tarde (ó hs luego de]

encendido retrasado de la luz) alcanza un minimo la curva

resincronizada, manifestandose el evento de translocación a la

temperatura alta (circulo blanco). Dbsérvese que en ese momento

el valor de la curva resincronizada esta por debajo de aquel de
la curva inicial.

El próximo evento de translocación (manifestado luego

de la hora 4BV-) se correlaciona con el minimocorrespondiente a



la curva resincronizada (flecha blanca, LT). La curva inicial

alcanza luego un nuevo minimo (flecha negra, HT) pero no se

observan eventos de translocación de la cria. Con el proximo

encendido de la luz (hora óOm‘), el evento observado se

correlaciona con el minimo correspondiente al ciclo

resincronizado (linea discontinua), por lo que no se continuo

graficando el ciclo inicial.

En la Figura 19D se presenta un grafico similar,

correspondiente al desplazamiento del regimen de L/O por

alargamiento de un intervalo de oscuridad, que resulta en una

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 la temperatura alta luego del encendido
retrasado de la luz. Efectuando un analisis similar al

presentado en la Figura 19a, se observa que luego del evento de

translocación a la temperatura baja (ilecha negra, LT) posterior

al encendido retrasado de la luz, 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

registró ningún evento de translocacion. Comopuede observarse,

tampoco se registraron eventos hasta la mitad del proximo

intervalo de luz (hora 65“), a pesar que durante el intervalo

de oscuridad (entre las horas 47m‘ y 59"‘) ambas curvas

alcanzaron umbrales minimos.

La comparacion de estos dos graficos, correspondientes
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a los alargamientos de un intervalo de oscuridad que alcanza 24

(Fig. 19a) y 23 hs (Fig. 19D), sugiere que:

(a) el encendido retrasado de la luz inicia un nuevo ciclo

del oscilador endógeno (que se caracteriza como una curva de

umbrales de tolerancia termica) cuyos valores minimos se

correlacionan con los eventos de translocacion observados (noche

de 24 hs). La ausencia del evento de translocacion a la

temperatura baja, en correspondencia con el minimoen la curva

resincronizada (noche de 23 hs, flecha blanca, LT) se

correlaciona con el hecho que la cria ya se encontraba en tal
temperatura, comoresultado del evento correspondiente a la

curva inicial ({lecha negra, LT). Las obreras, al confirmar que

la temperatura preferida es a la que se encuentra la cria,

eligirlan esta temperatura pero sin manifestar evento alguno de
translocacion.

(b) El ciclo inicial (curva de linea continua) continuaría

dominando luego del encendido retrasado de la luz, pero no mas

alla del final del intervalo de luz. Esta afirmación surge

tanto de la gg observacion del evento de translocacion cuando
coinciden el minimode la curva resincronizada con la curva

inicial (noche de 23 hs, flecha blanca, HT), comode la falta de

correspondencia entre los subsiguientes minimos de la curva

inicial de umbrales y los eventos de translocacion observados.

El análisis correspondiente a la actividad observada

luego de un intervalo de oscuridad de 25 horas (presentado

previamente en la Figura 9a) no se indica en esta figura; la

interpretacion de los eventos de translocacion es similar a la



efectuada para el intervalo de oscuridad de 24 hs, presentado en

la Figura 19a.

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

actividad luego de un intervalo de oscuridad de 22 y 21 hs

respectivamente, se observan resultados similares a los

presentados en la Figura 19b, pudiendo aplicarse para ellos un
razonamiento similar.

Deespecial interes son los resultados correspondientes

a la actividad observada luego de un intervalo de oscuridad de

20 horas (Figura l9e). Nótese que b hs luego del encendido

retrasado de la luz ocurre tanto el minimode la curva inicial,

indicador de un evento de translocación a la temperatura baja

(LT) como el minimo de la curva resincronizada, indicador de un

evento a la temperatura alta (HT). En tal momento no se

registró a lo largo del gradiente ninguna translocación.

Considerando que la cria ya se encontraba en la temperatura alta

(observese el evento de translocación previo al encendido

retrasado de la luz) puede afirmarse que las obreras confirman

que la temperatura pre+erida (alta) es a la que se halla la

cria, no realizando entonces translocacion alguna.

Este resultado indica que, bajo esta situación de

con4licto cuando coinciden sus horarios de manifestación, el

evento de translocacion a la temperatura alta tiene prioridad

frente al evento a la baja. Nótese ademas que el evento a la

temperatura baja ({lecha blanca, LT, luego de la hora 44") se

manifiesta en correspondencia con el minimo de la curva

resincronizada, que da cuenta tambien 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 19%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 minimocorrespondiente a la curva inicial (ilecha negra, LT).

Es evidente la predominancia de la curva

resincronizada: no se observan eventos de translocación 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 translocación se corresponde con sus

minimos (flechas negras). En conclusión, sólo un encendido de

la luz basta para resincronizar el ciclo del oscilador endógeno.

Los resultados correspondientes a la actividad luego de

un intervalo de oscuridad de 20, 19 y 18 hs también sustentan la

hipótesis de una atención a la temperatura por parte de las

nodrizas sólo en aquellos momentoscríticos. Nótese que en esas

tres situaciones, la cria permanecióa la temperatura alta (30.8

c'C) lb, 15 y 14 horas respectivamente, cuando normalmente

permanece B hs (Fig. 3), indicación esta de una no evaluación

continua de la temperatura de la cria por parte de las nodrizas.

Si bien aún no se efectuaron ensayos sistemáticos con

diferentes alargamientos de un intervalo de luz, en los

experimentos previos de inversión del regimen de luz/oscuridad
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(Figura 7) se presento a la colonia ug intervalo de luz de 24

horas (Figura Bb). Se espera que una interpretacion 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 translocacion a lo largo del gradiente (circulos blancos y

negros) y las curvas umbrales correspondientes. Nótese que

luego de la hora 36" se manifesto el evento a 1a temperatura

baja, en correspondencia con el minimo de la curva umbral, aún

cuando lo hizo bajo condiciones de luz. El próximo evento se

maniíesto recién a la mitad del siguiente intervalo de luz

iniciado a la hora 60m“, no registrandose translocaciones
durante el intervalo de oscuridad.

La comparación de las curvas umbrales permite dar una

interpretación, considerando que con el apagado retrasado de la

lu: (hora 48V-) se inicia un nuevo ciclo del oscilador endoSeno

(recuérdese que las nodrizas no sólo utilizan el apagado sino

también el encendido de la luz -la longitud del intervalo- para

sincronizar sus respuestas de translocacion, como fuera

demostrado en los ensayos presentados en la Fig. 10). Asi,

luego de la hora 4BV‘ocurre el minimo correspondiente a la

translocación a la temperatura baja, predicho por la curva

resincronizada (flecha blanca, LT). En tal momento no ocurrio

la translocación correspondiente (Nótese que la cria ya se

encontraba en la temperatura baja). Queel ciclo inicial ya no

ejerce efecto se desprende de la no observacion de la

translocacion a la temperatura alta en correspondencia con el

minimode la curva inicial, durante el intervalo de oscuridad
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(flecha negra, HT). El ciclo resincronizado da cuenta de la

actividad de translocación siguiente.

Es importante destacar que si no se considera que con

el apagado retrasado de la luz (hora 4Bv-; Figura 20) se inicia

un nuevo ciclo, y se toma al encendido de la luz como

sincronizador (hora óOM‘),seria esperada la manifestación de

una translocación a la temperatura alta en la mitad del
intervalo de oscuridad comoresultado del ciclo inicial (hora

54“, ilecha negra, HT), hecho que no ocurre. Puede concluirse

que un apagado de la luz, entonces, es suficiente en esta

situación para resincronizar el ciclo del oscilador endógeno.
A partir de estos analisis puede concluirse que existe

en las obreras nodrizas un sistema oscilatorio endógeno,

sincronizado por el regimen de L/Ü, que controla el ritmo

circadiano de translocación de la cria asociado a

termopreferencia. La oscilación puede cuanti{icarse como el

umbral de tolerancia termica para el mantenimiento de la cria.

Tanto el encendido comoel apagado de la luz ejercen efectos en

la resincronización del ritmo circadiano. El analisis de estas

curvas umbrales permite dar una interpretación a los eventos de

translocación observados en experimentos con manipulaciones del

regimen de luz/oscuridad. El sistema oscilatorio endógeno les

permite a las nodrizas responder a la temperatura en dos

horarios especificos del dia, que están correlacionados con la

ocurrencia de las temperatura extremas diarias en el ambiente.

Ensayos futuros para cuantificar los umbrales de

tolerancia termica para la crianza en respuesta a descensos de
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la temperatura aportarán sin duda datos complementarios

importantes para la interpretación de estas respuestas
termorregulatorias.

Si bien el analisis del ritmo diario de

termopreferencia de las obreras nodrizas no es completo,

faltando, por ejemplo, estudios de los desplazamientos de fase

del ritmo (mantenido en condiciones aperiodicas) en respuesta a

estímulos luminicos y térmicos presentados en diferentes

momentosdel ciclo ("Phase-response curves", Saunders 1976), la

observación de la fuerte dependencia del evento de translocacion

a la temperatura baja con respecto al evento previo (Figuras 5,

ó, 8, 9, 10, 19 y 20) sugiere que ambas manifestaciones estan

acopladas, bajo el control de un solo oscilador endógeno, como

fuera previamente demostrado en la cucaracha Leucophaea maderae

(Wiedenmann 1980).

Los experimentos de simulacion de programas térmicos,

presentados en la Figura 14, tambien son consistentes con las

interpretaciones derivadas de la curva de umbrales térmicos para

la crianza. Durante 1a simulacion “en fase", indicada en la

Figura 14D, la no existencia de eventos de translocacion se

corresponde con lo esperado: en aquellos horarios en que las

nodrizas elegirian 30.8“ y 27.5 °C, tales temperaturas son

alcanzadas sin efectuar translocacion alguna. El incremento de

la temperatura desde 27.5“ hasta 30.8 °C durante la simulaciOn,

que comenzocinco horas luego del encendido de la luz, esta

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

Observese que frente al inicio de la simulación "fuera

de +ase" (3 hs luego del encendido de la luz, Figura 14d), las

nodrizas respondieron translocando la cria, evitando asi la
temperatura de 30.8 DCtres horas luego del encendido de la luz.

El aumentode la temperatura tolerado en tal horario, a partir

de la curva del umbral de tolerancia termica, alcanza los 31-32

°C (Fig. 13).

El final de esta simulación termica "fuera de fase"

demterminó que, en el lugar de ubicación de la cria, la

temperatura comience a disminuir una hora antes del apagado de

la luz y permanezca luego a 27.5 “C. -Las nodrizas no

respondieron a este cambio, indicación adicional de una no

evaluación continua de la temperatura de la cria (nótese que en

tal situación la cria permaneció en la temperatura alta 5 horas

en lugar de 8).

Si bien el ciclo termico fuera de fase mostró efectos

sobre la manifestación de las respuestas de translocación

(Figura 14d, dias 21”“ y 226°), estos no fueron suficientes para

resincronizar las translocaciones de la cria, que conservaron la

sincronización con el regimen de luz/oscuridad (Figura 14a).

Efectos de los termoperiodos en la sincronización de

ritmos circadianos sólo {ueron observados bajo condiciones

aperiódicas, usualmente bajo oscuridad constante (Roberts 1962;

Zimmermanet al. 1968; Rence y Loher 1975). Bajo condiciones

combinadas de ciclos de luz/oscuridad y ternoperíodos como

ocurre en la naturaleza, predomina la sincronización por el



ciclo de luz/oscuridad, ejerciendo la periodicidad termica

solamente algún efecto modulador (Pittendrigh 1958) (dias 21”° y

22"“, Figura 14d). No puede ser descartado, sin embargo, que

una presentación a mas largo plazo de un ciclo termico {uera de

fase resincronice el oscilador endógeno, manifestandose las
translocaciones en otros horarios.

- Temperatura y desarrollo

La temperatura controla no sólo 1a velocidad de

desarrollo de los insectos sino también la {ecundidad y en

muchoscasos determina que via del desarrollo sera seguida

(diapausa, polimorfismo). En condiciones naturales, los

insectos estan sometidos a ciclos diarios de temperatura cuyos

efectos pueden ser di{erentes de aquellos resultantes de

temperauras diarias constantes. Las respuestas fisiológicas son

variadas, conociendose especies que se desarrollan más

rápidamente bajo ciclos térmicos que bajo la correspondiente

temperatura media (Messenger 1964; Hagstrum y Leach 1973;

revisión en Ratte 1984). En otras especies, los termoperiodos

determinan las mismas tasas de desarrollo que las temperaturas

medias resultantes (Natteson y Decker 1965; Butler y Lopez

1980). Existen tambien ejemplos de menores tasas de desarrollo

bajo termoperiodos en comparacion con las temperaturas medias

(Hagstrum y Leach 1973; Bradshaw 1980).



Si bien es conocido desde largo tiempo que la

temreratura ambiente ejerce un importante e+ecto en el

crecimiento de 1a cria de las hormigas (Wheeler 1910), son

pecasos los analisis cuantitativos de tales efectos térmicos

(Brian 1963; Passera 1974). Los estudios han sido

principalmente enfocados en la medicion de la tasa metabólica en

función 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 relacion fue

encontrada para obreras de Formica ulkei (Dreyer 1932),

Campnnotus pennysilvanicus (Kennington 1957), Camponotus

noveboracentris, Lasius umbratus, Dolichoderus taschenbergui,

Fnrmica subnuda y Stenamma dieckei (Maldague et al. 1967),

Fnrmica pratensis, F. fusca, Lasius niger, Nyrmica rubra y

Tetramorium caespitum (Jensen y Nielsen 1975), Formica

perpilosa, Pagonomyrmexdesertorun, P. californicus, Novomessor

cnckerelli y Trachymyrmexsmithii neonexicanus (Kay y Nhitford

1975), Atta laevigata y Atta sexdens rubrnpilosa

(Hebling-Beraldo y Mendes 1982) y de Solenopsis invicta (Elzen

1986; Calabi y Porter 1989). Tambien para pupas de Fornica

pnlyctena (Schmidt 1966), larvas, pupas, obreras y machos de F.

pratensis (Jensen 1978), Poqonomyrmexmontanus, P. subnítidus y

P. ruqosus (Mackay 1982; Mackay y Sassaman 1984), Pogvnnmyrmex

badius (Porter 1986), larvas y obreras de Chelander rothstejni y

C. white! (Davison 1987) y para todos los estadios, incluyendo

los huevos, de Camponotus rufipes (Takahashi del Bianco 1989).

En contraste con la diversidad de especies para las que



han sido analizadas las tasas metabólicas, la velocidad de

desarrollo de la cria a temperaturas especificas solo se ha

estudiado en unas pocas, e.g. Honomorium pharaonis (Peacock y

Baxter 1950), Myrmica rubra (Weir 1959; Elmes y Wardlaw 1983),

Hyrm1caruginodis, N. sabuleti y N. scabrinodis (Elmes y Wardlaw

iPBZ), Solanopsis invicta (Ü'Neal y Markin 1975; Porter 1988).

Unacaracteristica general que surge de estos estudios es que el

aumento de la temperatura reduce sustancialmente el tiempo de

desarrollo. Porter (1988) compilo los datos existentes acerca

de las relaciones entre las tasas de desarrollo y la temperatura

en hormigas, abejas y avispas; si bien los datos son

{ragmentarios, la dependencia termica de las tasas de desarrollo

es similar en estos grupos.

Durante este trabajo de tesis se cuantifico el tiempo

de desarrollo de las pupas de Camponotus mus (tiempo de muda).

Se encontro, comofuera esperado, que este parametro disminuyó

fuertemente con el aumento de la temperatura: mientras que a 20

DCalcanzú 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 compilación en Porter

1988). Si bien el menor tiempo de desarrollo (dentro del rango

de temperaturas analizado) se consiguió a 35 °C, la mortalidad

de las pupas dentro de sus capullos en tal temperatura fue muy

elevada (602). Esta relación entre velocidad de desarrollo y

supervivencia la expresa el Indice de eficiencia (Fig. ió)

indicando que, dentro del estrecho rango de temperaturas elegido

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



número maximo 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 mayor velocidad de desarrollo de la cria y la menor

mortalidad también fueron observadas por Elmes y Wardlaw (1985)

para cuatro especies del genero Myrmica. Teniendo en cuenta

esas diferencias, parece inadecuado considerar como temperatura

Optima de crianza aquella correspondiente a la maxima velocidad

de desarrollo de la cria (Cokendolpher y Francke 1985).

De especial interes son los aspectos relacionados con

los efectos de las temperaturas oscilantes. Es conocido que las

larvas de Leptothorax acervorum necesitan de un ciclo termico

diario para alcanzar el último 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 termico recibido por la cria como

resultado de las translocaciones efectuadas por las nodrizas a

lo largo del gradiente) no fue significativamente diferente de

aquel correspondiente a los capullos mantenidos a la temperatura

media (constante) resultante (ver Figura 16). En los grillos,

el tiempo de desarrollo se reduce drásticamente si se permite a

los animales exponerse a la radiacion del sol durante intervalos

auto-determinados (Remmert 1985). Considerando el concepto
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desarrollado por Ratte (1984), que distingue la accion de la

temperatura sobre aspectos cuantitativos (crecimiento, como el

ejemplo de los grillos) y cualitativos del desarrollo

(diferenciación, comoen el caso de 1a hormiga Leptothorax),

puede concluirse que la seleccion de temperaturas para el

mantenimiento de la cria en Camponotus mus resulta en la

optimizacion de otros parametros del desarrollo distintos del

crecimiento. La prioridad en responder a los capullos -pupas en

proceso de metamoriosis- (Fig. 4 y Resultados - Parte II).I junto

a la {alta de respuestas de translocacion de larvas inmaduras y

huevos durante el programa de inanición sustentan 1a idea de una

optimización de parametros relacionados con la diferenciación.
En los estudios sobre 1a velocidad del desarrollo de la

cria de las hormigas se utilizaron solamente temperaturas

constantes (Peacock y Baxter 1950; Weir 1959; Ü’Neal y Narhin

1975; Porter 1988). Elmes y Nardlaw (1983) presentan algunos

datos preliminares que sugieren que las larvas de las cuatro

especies de Nyrnica estudiadas se desarrollan a igual velocidad

tanto bajo un ciclo de 12 hs/12 hs : 15°/25 DCcomo bajo uno a

la temperatura media correspondiente (comoocurre en las pupas

de Campünotusnus). Desafortunadamente no se aportan datos

comparativos acerca de la mortalidad de las larvas bajo los

regímenes oscilantes.

La consideración de 1a mortalidad parece de gran

importancia, puesto que en algunas especies las temperaturas

oscilantes ejercen diferentes efectos que las temperaturas
medias correspondientes. En Grillus bimaculatus, por ejemplo,



sólo el 18%de los huevos eclosiona a una temperatura constante

de 20 °C, mientras que bajo un regimen oscilante con una

temperatura media de 20 “C lo hace un 49 - 65% (Behrens et al.

J?BZ). Se han obtenido resultados similares para otras especies

y otros estadios del desarrollo (Siddiqui et al. 1973: Yeargan

1983). Las temperaturas oscilantes no sólo disminuyen la

mortalidad de la cria sino que pueden aumentar el rango de

temperaturas para el cual es posible el desarrollo. Por

ejemplo, si bien en los grillos no es posible el desarrollo de

los estadios inmaduros a 20 nC, el desarrollo es completo bajo

un ciclo de temperaturas oscilantes que corresponda a una

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

Camponotusmus se estudió el desarrollo de las pupas bajo un

solo regimen de temperatura oscilante (similar al que recibe la

cria comoresultado de la termopreferencia de las nodrizas a lo

largo del gradiente), encontrándose que la e{iciencia en la

produccion de adultos por unidad de tiempo de desarrollo

aproxima sus valores máximos. Sin embargo, teniendo en cuenta

que la temperatura ambiente varia continuamente a lo largo del

dia, el analisis de distintos regímenes oscilantes podria
arrojar otros resultados.

Los e{ectos tanto de la aclimatación termica (Hackay y

Sassaman 1984), de la alimentacion (este trabajo), como de

diíerentes 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 Porter 1989) y sobre los ciclos

estacionales de crianza (Winkler y Schmidt 1985), deben ser

estudiados en varias especies antes que pueda darse una

interpretación general acerca de la dinamica 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 parecerian contradictorios:
si bien las tasas máximasde crecimiento de las colonias de

Solenopsis Invicta ocurren a 32 °C (Porter 1988), las

temperaturas preferidas por las obreras para el mantenimiento de

la cría son entre 2° y 4 DC menores (Cokendolpher y Francke

1985).

- Las respuestas térmicas de Cauponotus mus y Camponvtus

¿yfiges, y el correlato ecologico

Algunas de las respuestas de regulacion de la

temperatura de la cria de Camponotus mus, especie que habita

principalmente zonas templadas, fueron analizadas en la especie

relacionada Canponotus rufipes, que habita {undamentalmente

regiones tropicales. Puede entonces realizarse un analisis

comparativo dentro del marco de la hipótesis presentada acerca

de la funcionalidad de los comportamientos estudiados en C. mus.

Las respuestas de estas dos especies, manifestadas
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cuando un gradiente de temperatura {ue establecido a lo largo

del nido, fueron cualitativamente diíerentes. Camponotus mus

mostro un ritmo diario de pre+erencia termica para el

mantenimiento de la cria, con eleccion de dos temperaturas

diferentes: 30.8 °C elegida a la mitad del intervalo de luz y

27.5 DCelegida DChDhoras mas tarde, durante el intervalo de

oscuridad (Figura 3). Los horarios en los cuales se manifiestan

estas respuestas están correlacionados con la ocurrencia proxima

de los valores extremos de la temperatura ambiente. En

contraste, Camponotusrufipes no mostro ritmo diario alguno de

termopreferencia, manteniendo la cria durante las 24 hs a una

temperatura promedio de 25.0 °C.

De interes son los resultados obtenidos al cuantificar

el umbral de tolerancia termica para el mantenimiento de la cria

en ambas especies. Camponotus mus mostro un umbral {uertemente

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 para la crianza.

Sorprendentemente, si bien Camponotusrufipes no mostro ritmo

alguno de termopreferencia, el umbral de tolerancia termica

también se mostró modulado a lo largo del dia (Figura 17),

sugiriendo algunos datos preliminares su naturaleza endógena y

sincronización con el regimen de luz/oscuridad (Figura 18). La
maximatolerancia térmica se alcanzo a la mitad del intervalo de

luz (cuando se espera la ocurrencia de los valores máximosde la

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



Campunmtus mus que en tal momento alcanzo uno de sus minimos.

Los resultados obtenidos para Canponotus rufipes pueden

asimismo discutirse dentro del marco de la hipótesis previamente

presentada para Camponotusnus. Para esta última especie se

habia propuesto que las obreras nodrizas utilizarian el regimen
de luz/oscuridad como indicador del programa termico 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 atencion a ella

el resto del tiempo. Se propone que las obreras nodrizas de

Camponotus rufipes también utilizarian el regimen de

luz/oscuridad comoindicador del programa termico diario del

ambiente, ajustando a través de un reloj interno la tolerancia a

la temperatura en función del tiempo.

¿Cual podria ser la funcionalidad de estas respuestas

moduladas? Comola forma de la curva que describe el umbral de

tolerancia termica en Canponotus rufipes reproduce el patron

diario descrito por la temperatura ambiente, podria pensarse que

una vez controlada la temperatura de la cria durante la noche,

cuando el umbral de tolerancia termica es menor (Figura 17),

esta quedaria bajo el control de las nodrizas durante todo el

ciclo circadiano debido a las poco marcadas fluctuaciones

térmicas diarias existentes en los climas tropicales, que ademas

estarian 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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Campocotus rufipes encuentran un paralelo en los estudios

previos efectuados por Núñez (1979) acerca de los

comportamientos de termorregulacion de la colmena en las abejas

europea y africanizada. Asi como Camponotus mus (especie

dominante de climas templados) manifiesta respuestas

regulatorias de translocación de la cria 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 mas agua durante las

horas de alta temperatura de la tarde que las africanizadas (de

climas tropicales), las que durante esos horarios muestran una
marcada disminución de la actividad (Núñez 1979).

- La estrategia de manejo de la crla y los {actores ambientales

El inicio de la pupacion en las hormigas esta

determinado fundamentalmente por la cantidad de alimento con

contenido proteico ingerido por las larvas. Una vez

desencadenada, la temperatura ejerce importantes e+ectos sobre

ella (Buschinger 1973a). Comorespuesta de regulacion térmica

prioritaria para aquellos estadios en diierenciación, las

obreras nodrizas de Camponotusmus muestran un ritmo circadiano

{otoperiódico de preierencia termica para la crianza de pupas y

larvas maduras (estadios en los 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

cria 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 Hyrmica rubra (Brian y

Abbott 1977) y la frecuencia de emigraciones para explotar

nuevas áreas en la hormiga legionaria Neivamyrmex nigrescens

(Topoff y Mirenda 1980). Asi, durante los periodos de no

suministro, las nodrizas de Camponütusnus no mostraron a lo

largo del gradiente respuestas termorregulatorias de

translocacion para las larvas menores y los huevos,

manteniéndolos a 27.5 DC, si bien toleraron las variaciones de

la temperatura resultantes del programa termico simulado

(Resultados - Parte VIC). Durante estos periodos de falta de

alimento con contenido proteico el desarrollo de las larvas

menores esta detenido, pudiendo continuar cuando se reanuda su

suministro (Roces y Protomastro 1988).

Este mayor umbral para las respuestas de regulacion

termica 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 resultarla en una disminución de la

inversión energetica de la colonia en la crianza frente a una

contingencia comola falta de alimento. La existencia de una

modulación 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 1989) puede inclulrse

ciertamente dentro de esta estrategia de crianza.

Durante ambos programas de alimentacion (Resultadvs

Parte II), las translocaciones de la cria a lo largo del

gradiente termico no se manifiestan cuando la cría (y las

obreras nodrizas) de Canponotus mus experimenta un ciclo termico

diario similar al recibido por ella como resultado de las
translocaciones (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 termico diario las

obreras nodrizas de Camponotus nus utilizan una clave del

ambiente altamente predecible comoel regimen de luz/oscuridad,

sincronizando con el sus respuestas térmicas de menor umbral.

Respondiendo a la temperatura ambiente en aquellos horarios en

que alcanza sus valores extremos, respuestas que, como se han

indicado, estan fotoperiódicamente sincronizadas, 1a temperatura

de la cria permaneceria dentro de esos valores el resto del

tiempo. Esta estrategia no sólo resulta en una economia de

respuestas, que se deduce de la menor sensibilidad a la

temperatura fuera de los horarios críticos (Figura 13), sino

también en una economía en la produccion de adultos por unidad

de tiempo transcurrido durante su desarrollo (Figura ló).

Una interpretación similar acerca de una programacion

fotoperiodica asociada a {actores ambientales de ocurrencia

clclica {ue propuesta por Núñez (1977) para la 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 y

oscuridad, para la programación de actividades sociales como la

colecta de agua para la colmena y el control de la temperatura

de la cria, respectivamente.
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Durante el presente trabajo de tesis se han analizado

los comportamientos de termorregulacion y cuidado de la cria

manifestados por las obreras nodrizas de la hormiga Campvnotus

mus, obteniéndose los siguientes resultados:

Cuando un gradiente de temperatura (20° — 40°C) fue

establecido a lo largo de un nido de laboratorio, las

obreras nodrizas de Camponotusnus mostraron un ritmo diario

de pre+erencia termica 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 regimen de luz/oscuridad de 12 hs/

12 hs) y 27.5 DCelegida durante el intervalo de oscuridad,

ocho horas mas tarde. La respuesta diaria de translocacion,

entonces, se manifestó en forma de dos eventos acoplados con

un intervalo de B hs entre ambos.

El ritmo diario de termopreferencia mostro en condiciones

aperiódicas un periodo espontáneo cercano pero diferente a

24 hs, demostración esta de su naturaleza endógena (ritmo
circadiano).

El regimen diario de luz/oscuridad actuó como clave de

sincronización del ritmo circadiano.

La {alta de suministro de alimento con contenido proteico

(presas) a la colonia modulo la respuesta de las obreras

nodrizas, resultando en translocaciones de sólo los capullos
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y las larvas maduras, estadios en los cuales la pupación

esta disparada. Las larvas pequeñas y los huevos

permanecieron ubicados a 27.5 c'C.

La obtención de estos resultados llevó al planteo de

una hipótesis acerca de la funcionalidad de las 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 regimen

diario de luz/oscuridad como indicador del programa termico

diario del ambiente, respondiendo a la temperatura con

translocaciones de la cria sólo en aquellos horarios críticos en

los que la temperatura ambiente alcanza sus valores extremos.

Tres aproximaciones experimentales diferentes para

poner a prueba sendas predicciones de esta hipótesis arrojaron
resultados consistentes con ella:

- El evento de translocación a la temperatura alta se mostró

sincronizado por la longitud del intervalo de luz. Se

manifestó a la mitad del intervalo, horario que se
correlaciona con la ocurrencia en el ambiente de la

temperatura maximadiaria. El evento a la temperatura baja

resultó fuertemente dependiente del primero.

- Las manifestaciones del oscilador endógeno involucrado en el

ritmo diario de termopreferencia de las nodrizas pudieron
ser evaluadas en forma de los aumentos máximos de

temperatura tolerados por las nodrizas para el mantenimiento
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de la cria. La curva de umbrales resultante mostro dos

minimos (menor aumento tolerado.I i.e. mayor sensibilidad

térmica) en los horarios en que se mani+iestan las

respuestas de translocacion de la cria, indicadores de 1a

mayor "atencion" de las nodrizas a la temperatura en esos

horarios. El analisis de esta curva de umbrales de

tolerancia termica permitió asimismodar una interpretacion

a los eventos de translocacion observados en experimentos en

los que se manipulo el regimen de luz/oscuridad.

—Los resultados de ensayos realizados con simulacion de

ciclos térmicos diarios fueron consistentes con los

argumentos derivados de la hipótesis.

La evaluación del tiempo de desarrollo de las pupas

dentro de sus capullos y de su mortalidad, bajo diierentes

regímenes de temperatura constante y oscilante, permitió

construir un indice que expresa la producción 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 alcanzo sus valores máximos.

Finalmente, las respuestas de termorregulacion y

cuidado de la cria analizadas en otra especie relacionada

(Camponotus rufipes, que habita zonas con caracteristicas

climáticas diferentes de aquellas que habita Camponotus mus),

pudieron interpretarse dentro del marcode la hipótesis.

Puede concluirse entonces que tanto Camponotus mus como

Camponotusrufipes utilizan una clave del ambiente altamente
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predecible, el regimendiario 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 cria permaneceria dentro

de eso- valores el resto del tiempo. Esta estrategia no sólo

resulta en una economia de respuestas, como se deduce de la

menor sensibilidad observada fuera de aquellos horarios

críticos, sino tambien en una economia (para Camponütus mus) en

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



—148­

E31EI31_I[CJ(3F?FÁF7]IFÁ

Autuori M (1941) Contribucao para o conhecimento da Saúva (Atta
spp. - Hynenoptera - Formicidae). I. Evolucáo do saúveiro
(Atta sexdens rubropilosa Forel, 1908). Arquivos do
Instituto Biologico 12: 197-228.

Beck SD (1983) Insect thermoperiodism. Annual Review of
Entomology 28: 91-108.

Behrens N, Ho{fmann KH, Kempa S, GáBler S, Merkel-Nallner G
(1983) Effects of diurnal thermoperiods and quickly
oscillating temperatures on the development and
reproduction of crickets, Gryllus binaculatus. Üecologia
(Berlin) 59: 279-287.

Bígley WS, Vinson SB (1975) Characterisation ot a brood
pheromone isolated from the sexual brood of the imported
{ire ant Solenopsis invicta. Annals Entomological Society
of America 68: 301-304.

Blum HS, Wilson ED (1964) The anatomical source of trail
substances in formicine ants. Psyche 71: 28-31.

Bonetto A, Manzi R, Pignalberi C (1961) Los "tacurues" de
Camponotuspunctulatus (Mayr). Notas ecológicas. Physis
(Buenos Aires) 12: 217-224.

Bradshaw WE(1980) Thermoperiodism and the thermal environment
of the pitcher-plant mosquito, Hyeomyiasmithii. Üecologia
46:13-17.

Brandt DC (1980a) The thermal diffusitivity oí the organic
material of a mound of Fornica polyctena Foerst. in
relation to the thermoregulation of the brood (Hymenoptera,
Fnrmicidae). Netherl J Zool 30: 326-344.

---— (IQBOb) Is the mound of Formica polyctena Foerst. in origin
a simulation of a rock? Üecologia (Berlin) 44: 281-282.

Brian NV (1956) Tha natural density of Hyrmica rubra and
associated ants in West Scotland. Insectes Sociaux 3:
474-487.

w-1- (1963) Studies of caste differentiation in Nyrmica rubra L.
ó. Factors in+luencing the course of female development in
the early third instar. Insectes Sociaux 10: 91-102.

————(1965) Studies of caste differentiation in Hyrmica rubra L.
B. Larval development sequences. Insectes SDCÍBUH 12:
347-362.



—149—

"mm- (197D) Communication between queens and larvae in the ant
Hyrmica rubra. Animal Behaviour 18: 467-472.

-"* (1973a) Caste control through worker attack in the ant
Hyrmica rubra. Insectes Sociaux 20: 87-102.

(1973b) Temperature choice and its relevance to brood
survival and caste deterrmination in the ant Myrmicarubra.
Physiological Zoology 46: 245-252.

—“-- (1974) Brood-rearing in small cultures of the ant Nyrmic
rubra. Animal Behaviour 22: 879-889.

—-——(1975) Larval recognition by workers of the ant Hyru
rubra. Animal Behaviour 23: 745-756.

Brian MV, Abbott A (1977) The control of food {low in a society
of the ant Myrnica rubra L. Animal Behaviour 25: 1047-1055.

Brian MV,Brian AD (1951) Insolation and ant populations in the
West of Scotland. Trans R Entomol Soc London 102: 303-330.

Prown WL(1957) Predation of arthropod eggs by the ant genera
Proceratium and Discothyrea. Psyche 64: 115.

Ñvurh C (1916) Contribución al estudio de las hormigas de la
Provincia de San Luis. Revista del Museo de La Plata ¿sz
291-357.

Husrhinger A (l973a) The role of daily temperature rhythms in
brood development of ants of the tribe Leptnthoracini
(Hynenoptera; Fornícídae). En: "Efiects oí temperature on
ectothermic organisms. Ecological lmplications and
mechanisms of compensation", w. Nieser (ed.),
Springer-Verlag, Berlin - Heildelberg — New York, pp
229-232.

--— (l973b) Transport und Ansetzen von Larven an Beutestücke
bei der Ameise Aphaenogaster subterranea (Latr.)
(Hynenoptera, Formicidae). Zool Anz 190: 63-66.

Busher CE, Calabi P, Traniello JFA (1985) Polymorphism and
division of labor in the neotropical ant Camponotus
sericeiventris Guerin (Hymenvptera: Fornicidae). Annals
Entomological Society of America 7B: 22 -228.

nutlnr C (1609) The {eminine monarchie. Dn a treatise concerning
bees and the due ordering of them. J. Barnes, Úxiord.
(Citado en Wilson, 1971).

Butler GD, Lopez JD (1980) Trichagramma pretiosum: development
in relation to constant and fluctuating temperatures.



- 150 ­

Annals Entomological Society o{ America 73: 671-673.

Calahi P (1988) Behavioral flexibility in Hymenoptera: a
re-examination of the concept of caste. En: Advances in
Hyrmecology, JC Trager (ed.), EJ Bill Press, Leiden, pp.
Hv7_'-\=1.-.1 ¿d ­

Calabí P, Porter SD (1989) Worker longevity in the {ire ant
Solenopsis invicta: ergonomic considerations of
correlations between temperature, size and metabolic rates.
J Insect Physiol 35: 643-649.

Ceusters R (1977) Social homeostasis in colonies of Formica
polyctena Foerst. (Hymenoptera, Formicidae): nestíorm and
temperature preferences. Proc. 8‘“ Int. Congr. IUSSI,
Nageningen, pp. 111-112.

Coenen-StaB D (1985) ZumVerhalten der roten Waldameise, Farmjca
pvlyctena (Hynenoptera, Farnicidae) im Klimagradient
wáhrend der Brutpflege. Verh Dtsch Zool Ges 7B: 204.

-"-— (1987) Untersuchungen Über die jahreszeitliche
Klimapráferenz der roten Waldameise Formica polyctena
(Hymenoptera, Formicidae). Mitt Dtsch Ges Allg AngewEnt 5:
44u49.

(1988) ZumNarmehaushalt im Nest der roten Maldameise,
Formica polyctena (Hymennptera, Farmicidae). Hitt Dtsch Ges
Allg Angew Ent ó: 140-145.

Chenen-Stae D, Schaarschmidt B, Lamprecht l (1980) Temperature
distribution and calorimetric determination of heat
production in the nest of the woodant, Formica pnlyctena
(Hymenaptera, Fornicídae). Ecology 61: 238-244.

Colendolpher JC, Francke DF (1985) Temperature preferences of
four species of fire ants (Hymenoptera: Formxcidae:
Solenopsis). Psyche 92: 91-101.

Crosland MWJ,Crozier RH, Jefferson E (1988) Aspects of the
biology of the primitive ant genus Hyrmecia F.
(Hymenoptera: Formicidae). Journal Australian Entomological
Society 27: 305-309.

Lurtis BA (1985) Temperature tolerances in the Namib desert dune
ant, Campünotusdetritus. Journal lnsect Physiology 31:
463-466.

Danilevsky AS, Goryshin NI, Tyshchenko VP (1970) Biological
rhythms in terrestrial arthropods. Annual Review o{
Entomology 15: 201-244.

havison EA (1987) Respiration and energy flow in two australian



- 151 ­

species of desert harvester ants, Chelander rothsteini and
C. whitei. J Arid Environ 12: 61-82.

De Bruyn SJ, Kruk-de Bruin M (1972) The diurnal rhythm in a
population 0%Fornica polyctena Fürst. Ekologia Polska 20:
117-127.

Delyn B (1967) Physiologie et comportement de quelques fourmis
(Hymenoptera, Fornicidae) du Sahara en rapport avec les
principaux {acteurs du climat. Insectes Sociaux 14:
áH-v 71'
._'-.'.-_'r—-_')-_)B­

Dreyer NA (1932) The effects of hibernation and seasohal
variations of temperature on the respiratory exchange of
Fnrmica ulkei Emery. Physiol Entomol 5: 301-331.

(1942) Further observations on the ocurrence and size o
ants mounds with reference to their age. Ecology 23
486-490.

f

Eidmann H (1926) Die Koloniegründung der einheimischen Ameisen.
Zeitschrift {ür vergleichende Physiologíe a: 776-826.

(1928) Weitere Beobachtungen über die Koloniegründung
einheimischen Ameisen. Zeitschrift für vergleichende
Physiologie 7: 39-55.

Elm"; GN, Wardlaw JC (1983) A comparison of the ef+ect of
temperature on the development o large hibernated larvae of
{our species 0+ Hyrmica (Hyn. Formicidae). lnsectes Sociaux
SU: 106-118.

Elren BN (1986) Oxygen consumption and water loss in the
imported fire ant Solenvpsis invicta Buren, Comp Bíochem
Physiol B4: 13-17.

Emery C (1896) Le polymorphisme des fourmis et la castration
alimentaire. Compte Rendu des Séances du Troisieme Congrés
International de Zoologie, Ceyde (1895), pp 395-410.

Finnegan RJ (1973) Diurnal foraging activity of Fmrmiüa
sublucida, F. sanguínea subnuda, and F. fnssacen:
(Hynenoptera: Formicidae) in Quebec. Canadian Entomologist
105: 441-444.

Forel ñ (1874) Les fourmis de la Suisse. Societe Helvetique des
Sciences Naturelles, Zürich. (Citado en Wilson, 1971).

Fowler HG (1983) Biology, economics and control of carpenter
ants. En: "Biology, economic importance and control of
social insects", SB Vinson & JK Mauldin (eds.). pp. 27EwBH?

(1985) Alloethism in the carpenter ant, Camponutus



pennysilvanicus (Hymenoptera: Fornicidae). Entomología
Gnneralis ll: 69-76.

—v'—(1986) Polymorphism and colony ontogeny in North American
carpenter ants (Hymenoptera: Formicidae: Camponotus
ppnnysilvanjcus and Campvnoyus ferrugineus). Zool Jb
Physiol 90: 297-316.

(1987) The nest of Pheidole oxyops as a pitfall-trap
(Hymenoptera: Formicidae). Fedobiologia 30: 373-376.

Fowler HG, Crestana L (1987) Group recruitment and its
organization in Camponotus blandus (Fr. Smith)
(Hynenoptera, Fornicidae). Revista Brasilera de Entomología
31: 55-60.

Fowler HB, Roberts, RB (1980) Foraging behavior of the carpenter
ants, Camponotuspennysilvanicus, in New Jersey. Journal
Kansas Entomological Society 53: 295-304.

---- (1983) Anomalous social dominance among queens of
Canponotus ferrugíneus (Hymenoptera: Formicidae). J Natural
History 17: 185-187.

Franche UF, Cockendolpher JC (1986) Temperature tolerantes of
the red imported fire ant. En: "Fire ants and leaf-cutting
ants. Biology and management", CS Lofgren & RK Vander Heer
(eds.), Westview Press, Boulder & London, pp. 104-113.

Fuchs S (1976a) The response to vibrations of the substrate and
reactions to the specific drummingin colonies of carpenter
ants (Camponotus, Formicídae, Hynenvptera). Behavavioral
Ecology and Sociobiology l: 155-184.

—--—(197ób) An informational analysis oi the alarm
communication by drummingbehavior in nests of carpenter
ants (Canponotus, Fornicidae, Hymenoptera). Behavioral
Ecology and Sociobiology 1: 315-336.

Gano HA, Rogers LE (1983) Colony density and activity times of
the ant Canponotus senitestaceus (Hymenoptera: Formicidae)
in a shrub steppe community. Ann Entomol Soc Am 76:
958-963.

Gordon DM(1983a) Daily rhythms in social activities oi the
harvester ant, Pogonomyrmexbadíus. Psyche 90: 413-423.

---— (1983b) The relation 0+ recruitment rate to activity
rhythms in the harvester ant, Pogononyrmex badius (F.
Smith) (Hynenoptera: Fornicídae). J Kansas Entomol Soc 56:
277-285.

——-—(1984) Species-specific patterns in the social activities



- 153 ­

of harvester ant colonies (Poqonomyrmex).Insectes Sociaux
31: 74-86.

---- (1986) The dynamics of the daily round of the harvester ant
colony (Fogonvmynrex barbatus). Animal Behavíour 34:
1402-1419.

--—- (1987) Group-level dynamics in harvester ants: young
colonies and the role of patrolling. Animal Behaviour 35:
933-843.

---— (19B9a) Caste and change in social insects. En: "Oxford
Surveys in Evolutionary Biology", PH Harvey & L Partridge
(eds.), Dx{ord Univ. Press, Vol 6, pp 55-72.

u-w- (l989b) Dynamics of task switching in harvester ants. Anim
Behav 38: 194-204.

GóBwaldK (1979) Beziehungen der Waldameisen untereinander und
zu anderen Arten. Naldhygiene 13: 105-108.

Botwald WHJ(1968) Food gathering behavior of the ant Campunatus
noveboracentris (Fitch). Journal New York Entomological
Society 76: 278-296.

Hagstrum Dw, Leach CE (1973) Role o{ constant and alternating
temperatures in determining developmental time and
{ecundity of three species of stored-products Coleoptera.
Ann Entomol Soc Am 407-410.

Hansen SR (1978) Resource utilisation and coexistence of three
species of Pogononynrex ants in an upper Sonoran grassland
community. Üecologia 35: 109-117.

Haskins CP, Haskins EF (1950) Notes on the biology and social
behaviour of the archaic ponerine ants of the genera
Nyrnecia and Promyrmecia. Ann Entomol Soc Am43: 461-491.

Haskíns CP, Haskins EF (1951) Note on the method of colony
foundation of the ponerine ant Amblyopone australis
Erichson. American Midland Naturalist 45: 432-445.

Hebling-Beraldo MJA (1978) Tolerancia as variacües de
temperatura, em operárias de saúvas. Rev Brasil Biol 58:
195-199.

Hebling-Beraldo MJA, Mendes EG (1982) The influence of
temperature on oxygen consumption rates of workers of two
leaf-cutting ants, Atta laevigata (F. Smith 1858) and Atta
sexdens rubropilosa (Forel 1908). CompBiochem Physiol 71A:
419-424.

Hñlldnhler B (1962) Zur Frage der Ulígogynie bei Campnnotus



- 154 ­

ligniperda Latr. und Camponotus herculeanus L.
(Hymenoptera, Formicidae). Z angew Entomol 49: 337-352.

(1971) Recruitment behavior in Camponotus socius
(Hymenoptera, Formicidae). Z vergl Physiol 75: 123-142.

-"—- (1976) The behavioral ecology of mating in harvester ants
(Poqononyrmex). Behav Ecol Sociobiol 1: 405-423.

(1978) Ethological aspects oi chemical communication in
ants. Advances Study of Behaviour B: 75-115.

Hñlldnhler B, Bartz SH (1985) Socíobiology of reproduction in
ants. En: "Experimental Behavioral Ecology and
Sociobiology", Fortschritte der Zoologie 31: 237-257.

Hólldohler B, Maschwitz U (1965) Der Hochzeitsschwarm der
RoGameise Camponotus herculeanus L. (Hymennptera,
Fnrmicidae). Z vergl Physiol 50: 551-568.

HOlldohler B, Müglich M, Maschwitz U (1974) Communication by
tandem running in the ant Campanotus sericeus. J Comp
Physiol 90: 105-107.

Hñlldobler B, Wilson EO (1986) Ecology and behavior of the
primitive cryptobiotic ant Prionopelta amabilis
(Hymenoptera: Formicidae). Insectes Sociaux 33: 45-58.

Horstmann K (1983) Regulation der Temperatur in
Haldameisen-Nestern (Formica polyctena Fórster).
Zeitschrift für Naturforschung 38: 508-510.

"-——(1987) Ueber die Reaktion von Naldameisen (Formica
polyctena Fürster) auf das Erscheinen von Glánzendschwarzen
Holzameisen (Lasius fuliginosus Latreille) in ihrem Nest.
Naldhygiene 17: 23-28.

Horstmann K, Schmid H (1986) Temperature regulation in nests of
the wood ant Formica pnlyctena (Hymenvptera: Formicidae).
Entomología Generalis ll: 229-236.

Huhbard MD, Cunningham NG (1977) Orientation of mounds in the
ant Solenopsis invicta (Hynenoptera, Formicidae,
Hyrmicinae). Insectes Sociaux 24: 3-7.

Hunt JH (1974) Temporal activity patterns in two competing ant
species. Psyche 81: 237-242.

Jackson WB(1957) Microclimate patterns in the army ant bivouac.
Ecology 38: 276-285.

Jaífé K (1984) Negentropy and the evolution of chemical
recruitment in ants (Hymenoptera: Formicidae). Journal



- 155 ­

Iheoretical Biology 106: 587-604.

Jaí+é k, Sánchez C (1984) Comportamiento alimentario y sistema
de reclutamiento en la hormiga Camponotus rufipes
(Hymenoptera: Formicídae). Acta Cient1+ica Venezolana 35:
T70-277.

Jalnsnn P (1972) Mise en evidence d'une pheromoneD'attractivite
produite per la jeune ouvriere Fornica polyctena. C R Hebd
Seances Acad Sci, Ser D 274: 429-437.

-—"- (1980) Les relations parentales chez les himenopteres
sociaux. Reprod Nutr Dev 20: 771-778.

Jansen DH (1966) Coevolution of mutualism between ants and
acacias in Central America. Evolution 20: 249m275.

Jensen TF (1978) An energy budget {or a Field population of
fnrmica pratensis Retz (Hymenaptera: Formicidae). Nature
Jutl 20: 203-226.

Jensen TF, Nielsen MG(1975) The in{luence of body size and
temperature on worker ant respiration. Natura Jutl ln:
21-25.

ïny CAR(1978) Preferred temperatures of desert honey ants
(Hymenoptera: Formicídae). Journal of Thermal Biology Í:
213-217.

hay CAR, Whitford NG (1975) Iniluences of temperature and
humidity on oxygen consumption of {ive chihuahuan desert
ants. CompBiochem Physiol 52A: 281-286.

(1978) Critical thermal limits of desert honey ants:
possible ecologica] implications. Physiological Zoology5|:
Fué-213.

Fennington ES (1957) Influence of altitude and temperature upon
rate of oxygen consumption of Triboliun confusum Duval and
Camponotus pennysilvanicus modo: Wheeler. Physiol Zool 30:
305-314.

Hinq TJ (1981) Ant-hills and grassland history. Journal of
Biogeography 8: 329-334.

kipyattov VY (1979) The ecology of photoperiodism in the ant
Nyrnica rubra (Hymenoptera, Fornicidae). l. Seasonal
changes in the photoperiodic reaction. Entomological Review
58: 10-19.

knnxtz G (1969) Temperaturproíile in Waldameisennestern. Prou Vl
Congr IUSSI, Bern, pp 95-100.



- 156 ­

--"— (1970) Saisonale Veránderungen des Nestwármehashaltes bei
Naldameisen in Abhángigkeit von der Konstitution und dem
Verhalten der Avbeiterinnen als Beispiel vorteilhafter
finpassungeines Insektenstaates an das Jahreszeítenklima.
Verh d Dtsch Zool Ges 64: 318-322.

Holmes SA (1986) Have hymenopteran societies evolved to be
ergonomically e+{icient? J New York entomol Soc 94:
447-457.

Lusnezov N (1951) El genero Camponotus en la Argentina. Acta
Zoológica Lilloana 12: 183-252.

_--— (1962) El vuelo nupcial de las.hormigas. Acta Zool Lilloana
18: 385-442.

(1963) Zoogeografia de las hormigas de Sud America. Acta
Zool Lilloana 19: 25-186.

LamonB, Topoff H (1985) Social facilitation of eclosion in the
fire ant, Solenopsis invicta. Developmental Psychobiology
18: 367-374.

Lange R (1959) Experimentelle Untevsuchungen Über den Nestbau
der Waldameisen. Nesthügel und Volksstárhe. Entomophaga 4:
47-55.

le Hasne G (1953) Dbservations sur les relations entre le
couvain et les adultes chez les Fourmis. Ann Sci Nat 15:
1-56.

Lenoír A (1979) Feeding behaviour in young societies of the ent
7apinoma erraticum L.: trophallaxis and polyethism. Ins Soc
26: 19-37.

Levieux J (1972) Le microclimat des nids et des zones de chasse
de Camponotus acvapimensis Mayr. lns Soc 19: 63-79.

(1975) Food of tropical ants. I. activity by cycle and diet
of Camponotus salon. Ins Soc 22: 381-390.

Levieux J, Diamonde T (1978) Le nutrition des {ourmis
granivores. I. cycle d‘atractivité et régime alimentaire de
Nessor galla et de Messor (= Cratanyrmex) regalís. Ins Soc
25: 127-139.

_evieux J, Louis D (1975) Food of tropical ants. II. Feeding
behavioor and diet of Camponotus vividus (Smith).
Intrageneric comparisons. lns Soc 22: 391-404.

Lindauer N (1954) Temperaturregulierung und Wasserhaushalt im
Pienenstaat. Z vergl Physiol 36: 391-432.



- 157 ­

Maclay NP (1982) An altitudinal comparison of oxygen consumption
rates in three species of Pogonomyrmexharvester ants
(Hymenoptera: Formicídae). Physiol Zool 55: 367-377.

Hackay WP, Mackay EE (1985) Temperature modifications of the
nest 0% Poqonnmyrmex montanus (Hynenoptera: Furmicidae).
1he Southwestern Naturalist 30: 307-309.

-- (1989) Diurnal foraging patterns of Pogvnomyrmex harvester
ants (Hymenoptera: Formicidae). South Naturalist 34:
213-218.

Hackay NP, Sassaman CA (1984) Paradoxical acclimation and
seasonal comparisons of oxygen consumption rates in three
species of Pogononyrmex harvester ants (Hymenoptera:
Formícidae). Journal of Comparative Physiology B 154:
399-407.

Maldague NE, Hardy Y, Demers J (1967) In+1uence de la
temperature sur la consommationd‘oxygene chez dif+érents
especes de fourmis. Pedobiologia 7: 247-258.

Harvl H, Fuchs S (1972) Klopsignale mit Alarmiunktion hei
Roüameisen (Camponotus, Fornicidae, Hymenoptera). Z vergl
Physiol 76: 204-225.

Maschwitz U (1964) Gefahrenalarmstoffe und Befahrenalarmierung
bei soziale Hymenopteren. Z vergl Physiol 47: 596-655.

Hatteson JW, Decker GC (1965) Development 0+ the European corn
borer at controlled constant and variable temperatures.
Journal of Economic Entomology 58: 344-349.

Hayr E (1963) Animal Species and Evolution. Harvard University
Press, Cambridge, Massachusetts.

McCluskey (1958) Daily rhythms in male harvester and Argentine
ants. Science 128: 536-537.

m- (1963) Rhythms and clocks in harvester and Argentine ants.
Physiol Zool 36: 273-292.

mw-- (1965) Circadian rhythms in male ants of five diverse
species. Science 150: 1037-1039.

-«-- (1967) Circadian rhythms in female ants and loss after
mating flight. Comparative Biochemistry and Physiology go:
665-677.

Messenger PS (1964) The influence 04 rhythmically fluctuatinq
temperatures on the development and reproduction oi the
spotted alfalfa aphid, Therioaphis maculata. J Econ Entomol
57: 71-76.



- 158 ­

Heudec M, Lenoir A (1982) Social responses to variation in food
supply and nest suitability in ants (Tapinoma erraticum).
Anim Bahav 30: 284-292.

Navarro JG, Jaffe K (1995) Dn the adaptive value of nest
features in the grass-cutting ant Acronyrmex landnltt.
Biotropica 17: 347-348.

North RD (1987) Circadian rhythm of locomotor activity in
individual workers of the wood ant Formica rufa.
Physiological Entomology 12: 445-454.

NúñezJA (1977) Circadian variation of flight activity in
colonies of Apis nellifera ligustica. J Insect Physiol 23:
387-392.

<-- (1979) Comparative study of thermoregulation between
european and africanized Apis mellifera in Brazil. Journal
of Apicultura] Research 18: 116-121.

U'Nea] J, Markin GP (1975) Brood development of the various
castes of the imported fire ant, Solenopsís invicta Buren
(Hymenoptera: Formicidae). J Kansas Entomol Soc 48:
152-159.

.n a rn U TL (1985) Blocks and circadian rhythms. En: "Comprehensive
Insect Physiology, Biochemistry and Pharmacology", GA
Ferkut and LI Gilbert (eds.), Pergamon Press, Oxford & New
York, pp. 577-652.

Passera L (1974) Differentiation des soldats chez la fourmi
Pheidole pallidula (Nyl.) (Fornicidae, Hyrnicinae). lns Soc
21: 71-86.

Peacock AD, Baxter AT (1950) Studies in Pharaoh's ant,
anomoriun pharaonis (L.). 3. Life history. Ent MonMagBb:
171-178.

Pinson CK (1980) The temperature regime in the Solenüpsjs
invicta moundand its effect on bahavior. Thesis Texas Tech
University, 74 p.

Pittendrigh CS (1958) Perspectives in the study of biological
clocks. En: "Symposiumon Perspectives in Marine Biology".I
Univ. California Press, Berkeley, pp. 239-268.

Pontin AJ (1960) Field experiments on colony foundation by
Lasius niger (L.) and L. flavus (Hymenoptera: Formicidaa).
Ins Soc 7: 227-230.

Porter SD (1986) Revised respiration rates for the southern
harvester ant, Pagonomyrnex badius. CompBiochem Physíol



- 159 —

B40: 197-198.

(1988) Impact of temperature on colony growth and
developmental rates of the ant, Solenapsis invicta. J lns
Physiol 34: 1127-1133.

Potts LR, Francke DF, Cokendolpher JC (1984) Humidity
preferences of {our species of fire ants (Hymenoptera:
Fnrmícidae: Solenopsis). Ins Soc 31: 335-339.

Protomastro JJ (1973) Relación entre el comportamiento de
crianza y un ritmo diario de preferencia termica en la
hormiga Canponotu5 nus Roger. Physis (Buenos Aires) 32:
123-123.

Paígnier A (1948) L’economie thermique d’une colonie polycalique
de la fourmi des Bois (Formica rufa polyctena Foerst.).
Cellule 51: 281-368.

Ratte HT (1984) Temperature and Insect Development. En:
"Environmental Physiology and Biochemistry of Insects", K-H
Hoffmann(ed.), Springer-Verlag, Berlin, pp. 33-66.

RemmertH (1985) Crickets in sunshine. Decologia (Berlin) 68:
29-33.

Rence B, Loher w (1975) Arrythmically singing crickets:
thermoperiodic reentrainment after bilobectomy. Science
140: 385-387.

Roberts SK (1962) Circadian activity in cockroaches. Il.
Entrainment and phase-shifting. J Cell Comp Physiol 59:
175-186.

Roces F (1988) Disponibilidad de presas y comportamiento de
crianza en la hormiga Canponotus mus Roger. Seminario de
Licenciatura en Ciencias Biológicas, Universidad de Buenos
Aires.

Roces F, Protomastro JJ (1988) Prey availability and
eclosion-help of callow workers in the formicine ant
Canponotus nus. Decologia 77: 387-389.

Rosengren R (1977) Foraging strategy 0+ wood ants (Formica rufa
group). II. Nocturnal orientation and diel periodicity.
Acta Zoologica Fennica 150: 1-30.

Rosengren R, Fortelius N (1986) Light:dark induced activity
rhythms in Formica ants (Hynenoptera: Formicidae).
Entomología Beneralis 11: 221-228.

Posengren R, Fortelius w, Lindstróm K, Luther A (1987) Phenology
and causation of nest heating and thermoregulation in red



- 160 ­

woodants of the Formica rufa group studied in coniíerous
{nrest habitats in southern Finnland. Ann Zool Fennici 24:
147-155.

Saunders DS (1976) Insect Clocks. Pergamon Press, 0x+ord & New
York.

Scherba G (1958) Reproduction, nest orientation and population
structure of an aggregation 0* moundnests of Formica ulkei
Emery. Ins Soc 5: 201-213.

—-——(1959) Moisture regulation in mound nests of the ant,
Frrmica ulkei Emery. American Midland Naturalist ól:
499-508.

-——-(1962) Hound temperatures of the ant Fornica ulkei Emery.
AmMidl Nat 67: 373-385.

Schmidt GR (1966) Influence of temperature on respiratory
metabolism oí pupae of Formica polyctena (Hymenoptera:
Insecta). Helgol. Meers 14: 369-380.

Schmidt GH, Gürsch E (1971) Analyse der Spinnenbewegungen der
Larvae von Formica Pratensis Retz. Zeitschrift
lierpsychologie 2B: 19-32.

Schneider P (1971) Vorkommenund Bau von Erdhügelnestern bei dor
Afghanischen Nüstenameise Cataglyphis bicolnr. Zool nnzeig
187: 202-213.

Schneirla TC, Brown RZ, Brown FC (1954) The bivouac or temporary
nest as an adaptive factor in certain terrestrial species
of army ants. Ecol Monographs 24: 269-296.

Schumacher AM, Whitford WB(1974) The foraging ecology of two
species of Chihuahuandesert ants: Forlica perpilosa and
Trachynyrmex smithi neonexicanus (Hymenoptera: Formicidae).
lns Soc 21: 317-334.

Seeley T, Heinrich B (1981) Regulation of temperature in the
nest of social insects. En: " Insect Thermoregulation", B
Heinrich (ed.), Wiley Interscience, England, pp. 159-234.

Siddiqui NH, Barlow CA, Randolph DA (1973) Effect of some
constant and alternating temperatures on population growth
of the pea aphid Acyrthosiphon pisum (Homoptera:
Aphidídae). Can Entomol 105: 145-156.

Smith F (1942) Effect of reduced food supply upon the stature of
Canponotus ants. Entomological News 53: 133-135.

Steiner A (1924) Ueber den sozialen warmehaushalt der Waldameise
(formica rufa var. rufo-pratensís Für.). Z vergl Physiol 2:



- 161 ­

23-56.

————(1929) Temperaturuntersuchungen in Ameisennestern mit
Erdkuppeln, im Nest von Formica exsecta Nyl. und in Nestern
unter Steinen. Z vergl Physiol 9: 1-66.

Sudd JH (1969) The excavation o{ soil by ants. Z Tierpsychol 26:
257-276.

(1982) Ants: ioraging, nesting, brood behavior, and
polyethism. En: "Social lnsects" Vol IV, HHHermann (ed.).
Academic Press, New York, pp. 107-155.

Sudd JH, Douglas JM, Gaynard T, Murray DM, Stockdale JH (1977)
The distribution of wood-ants (Farnica quubris
Zetterstedt) in a northern English {orest. Ecologicla
Entomology 2: 301-313.

Talahashi del Bianco M (1989) Metabolismo respiratorio de
Camponotus rufipes (Fabricius, 1775) (Hymenoptera:
Fnrmicidae): influencia de fatores intrinsecos e
ambientais. Dissertacao de Mestrado en Zoología.
Universidade Estadual Paulista "Julio de Mesquita Filho",
Rio Claro, SP, Brasil.

Topoff H, Mirenda J (1980) Army ants on the move: relation
between food supply and emigration frequency. Science 207:
1099-1100.

Traniello JFA (1977) Recruitment behavior, orientation, and the
organization of foraging in the carpenter ant, Campnnntus
pennysilvanicus (De Beer). Behavioral Ecology and
Sociobiology 2: 61-79.

Tschintel NR, Bhatkar A (1974) Oriented mound building in the
ant, Trachymyrmexseptentrionalis. Environmental Entomology
3: 667-673.

Vanderplank FL (1960) The bionomics and ecology of the red tree
ant, Decophylla 5p., and its relationship to the coconut
hug, Prendotheraptus wayi Brown (Coreidae). J Anim Ecology
29: 15-33.

Wallis DI (1960) Spinning movements in the larvae of the ant,
Fnrmica fusca. Ins Soc 7: 187-199.

Walsh JP, Tschinkel WR (1974) Brood recognition by contact
pheromonein the red imported fire ant Solenopsis Invícta.
Anim Behav 22: 695-704.

wny MJ (1963) Mutualism between ants and honeydew-producing
Homvptera. Ann Rev Entomol B: 307-344.



- 162 ­

Weber NA (1966) Fungus-growing ants. Science 153: 587-604.

Weir JS (1959) Egg masses and early larval growth in Hyrmic
Ins Soc b: 187-201.

Wheeler NM (1910) Ants, their structure, development and
behavior. Columbia University Press, NewYork.

-—-- (1915) On the presence and absence of cocoons among ants,
the nest-spinning habits of the larvae and the significance
of the black cocoons amongcertain australian species. Ann
Entomol Soc Am B: 323-342.

(1933) Colony-founding among ants, with an account of some
primitive Australian species. Harvard University Press,
Cambridge.

Nhitford NG, Ettershank S (1975) Factors a{{ecting {oraging
activity in Chihuahuan deser harvester ants. Env Entomol 4:
689-696.

Whitford NG, Johnson P, Ramirez J (1976) Comparative ecology of
the harvester ants Pagonomyrmex barbatus (F. Smith) and
Poqononyrmex rugosus (Emery). Ins Soc 23: 112-132.

Whitford WS, Kay CA, Schumacher AN (1975) Water loss in
Chihuahuan desert ants. Physiol Zool 4B: 3?O-397.

Wiedenmann G (1980) Two peaks in the activity rhythm of
cockroaches controlled by one circadian pacemaker. J Comp
Physiol 137: 249-254.

Nigglesworth VB (1965) The principles of insect physiology. ó‘“
edition, London: Methuen & Co Ltd.

Wilson EO (1953) The origin and evolution ot polymorphism in
ants. Quarterly Review of Biology 28: 136-156.

———-(1958) Dbservations on the behavior of the Cerapachyne
ants. Ins Soc 5: 129-140.

-———(1959) Some ecologica] characteristics of ants in New
Guinea rain +0rest. Ecology 40: 437-447.

--—- (1971) The Insect Societies. Belknap Press of Harvard
University Press, Cambridge.

—-—-(1974) The soldier of the ant Camponotus (COIÜbÜpSIS)
fraxinicola as a trophic caste. Psyche Bl: 182-188.

Wilson ED, Regnier FE (1971) The evolution of the alarm-defense
system in the formicine ants. AmerNatur 105: 279-289.



- 163 ­

NJHklwr I. Schmidt UH (1985) Beeinflussung der Eidimorphismus
de" Künigin von Formica polyctena Fórster durch
Unweltfaktoren. Ins Soc 32: 86-96.

Ypargan KV (1983) Ef{ects of temperature Dn developmental rate
of Trissolcus euschisti (Hymenoptera: Scelinnidae), a
parasite of stink bug eggs. Ann Entomol Soc Am76: 757-760.

Zahn H (1958) Temperatursinn, warmehaushalt und Bauweise der
roten Waldameise (Formica rafa L.). Zool Beitráge 3:
127-194.

ZimmermanNF, Pittendrigh CS, Pavlidis T (1968) Temperature
compensation of the circadían oscillation in Drosophila
pseudvobscura and its entvainment by temperature cycles. J
Ins Physiol 14: 669-684.


	Portada
	Prefacio
	Agradecimientos
	Índice
	Introducción general
	Objetivos
	Materiales y Métodos
	Resultados
	Discusión
	Conclusiones
	Bibliografía

