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RESUME
Importance desdifférentes étapesdu procédé de recriitement chez lesfourmispour |'exploitation de leurs ressour-
ces alimentaires

On réalise une étude des systemes de fourragement sur plusieurs espéces de fourmis, d'apres les
comptages successifs du nombre d'individus employés dans ce travail dans différentes colonies. L’accroisse-
ment du nombre dindividus utilisés pendant les premiéres étapes du procédé de fourragement démontre une
grande uniformité, aussi bien chez les différentes espéces que dans plusieurs conditions expérimentales, se
ressemblant a un accroissement de type logistique. Les étapes finales du procédé de fourragement. que suppose
lafin de I'exploitation d'une source de nourriture localisée (aussi bien devant la persistance de celle-ci comme
de sadisparition, spontanée ou provoquée), démontre une plus grande vanété, bien qu’elles semblent signaler
I'existence de mécanismes de controle precis chez les sociétés. Nous consideronsce point tres intéressant pour
pouvoir comprende de fagon exacte I'efficacité des systemes de fourragement.

Mots clés: Fourmis, Recrutement, Ressources alimentaires.

RESUMEN

Se realiza un estudio de los sistemas de pecoreo en diversas especies de hormigas, a partir de recuentos
sucesivos del nimero de individuos empleados en dichalabor por distintas colonias. EI aumento del nimero de
individuos empleado en las primeras fases del proceso de pecoreo muestra una gran uniformidad, tanto para
distintas especies como para distintas condiciones experimentales, aproximandose a una funcién logistica. Las
fases finales del proceso de pecoreo, que suponen el cese de la explotacion de una fuente de alimento
localizada (tanto ante la persistencia de ésta como ante su extincién. espontanea o provocada), muestran una
mayor variabilidad, aunque parecen sefialar la existencia de finos mecanismos de control por parte de las
sociedades, aspecto que se considera de gran interés para comprender, de forma completa, la eficaciade los
sistemas de pecoreo.

Palabras clave: Hormigas. Reclutamiento. Recursos alimenticios.

INTRODUCCION vidual, asl como los mecanismos de comunica-
cién intracolonial que acompafian a los proce-
Desde el sistema mas sencillo (tandem - run-  SOS de reclutamiento, han sido temas muy fre-

ning) al méasevolucionado (formacién detrunk -  cuentemente abordados, y existe sobre ellos
trails), el reclutamiento supone paralas comu- unaextensa bibliografia.
nidades de hormigas un claro incremento en la Consideraciones poblacionales del fenémeno

eficacia de explotacion de los recursos alimen-  de reclutamiento, frente a los andlisis indivi-
tarios (OSTER & WILSON, 1978; BARONI UR- duales, acaparan la atencion de un nGmero de
BANI, 1979; CAMMAERTS, 1980). autores cada vez mayor (BARONI URBANI,

Las caracteristicas del comportamiento indi- 1979: HERBERS, 1981; PASTEELS et al., 1982;
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DENEUBOURG et. al., 1983; VERHAEGHE &
DENEUBOURG, 1983; VERHAEGHE et al.,
1984). El presente estudio contempla @ reclu-
tamiento como un proceso colectivo, desde que
una sociedad inicia la actividad de pecoreo (re-
cogida de alimento) sobre una fuente de ali-
mento descubierta, hasta que dicha fuente deja
de ser explotada. Su caréacter, eminentemente
descriptivo, se justifica como una primera
aproximacion a supuesto de que todas las fases
del reclutamiento son importantes para enten-
der su eficacia adaptativa.

SUPUESTOS TEORICOS PREVIOS

Si se parte de una sociedad que tiene desa-
rrollado un sistema de reclutamiento, la se-
cuencia previsible de acontecimientos que po-
dria esperarse en dicho proceso sena:

1) «Fase de crecimiento» 0 «fase ascen-
dente~ ASC (fig. 1). Una vez descu-
bierta la fuente de alimento, la informa-
cion fluye hacia é nido (proceso de re-
clutamiento) dando como respuesta, en
tiempos sucesivos, un incremento del
namero de individuos involucrados en la
explotacion de dicha fuente. Este pro-
ceso tiene una expresion logistica (BA-
RONI URBANI, 1979; VERHAEGHE &
DENEUBOURG, 1983; VERHAEGHE et.
al., 1984; etc.), con una tasa de incorpo-
racion dependiente del nimero maximo
de individuos reclutables. Este Ultimo
dependera, entre otras cosas, del tamafio
de la colonia.

2) Una vez acanzado €l valor maximo,
pueden registrarse oscilaciones del ni-
mero de individuos en torno a dicho va
lor en los distintos tramos del proceso:
ruta hacia e cebo, area del cebo, ruta
desde el cebo hacia el hormiguero e inte-
rior de éste. La explotacion continuada
de lafuente de alimento requerird que un
cierto nimero de individuos mantenga
dicha actividad. Esta fase, a la que a
priori se le atribuye una cierta estabili-
dad, es denominada «fase estable», EST
(fig. 1). Con objeto de simplificar el mo-
delo tedricoinicial, se representara como
una recta.

3) A partir de aqui pueden darse tres situa-
ciones:

a) Que lafuente de alimento no llegue a

agotarse.

b) Que lafuente de alimento se agote de
forma natural por la explotacion lle-
vada a cabo por la colonia.
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¢) Que lafuente de alimento sea retirada
artificialmente.

En & primer caso (a), es de suponer que lle-
gue un momento en el que, por mucho que
pueda durar lafase EST, el nimero de indivi-
duos empleados en la explotacion disminuya,
bien por el descenso de los requerimientos ali-
mentarios de la colonia, o por efecto del ciclo
circadiario de la sociedad, o por €l «cansancio»
de los individuos involucrados en la explota-
ciéon. A esta fase, que implica una progresiva
desconexion nidolfuente de alimento y que su-
pone una relgjacion del sistema puesto en fun-
cionamiento durante lasfases ASC y EST, se la
denominard «fase de relajacion», REL (fig. 1).

Ficura 1. Modelo propuesto: ASC, fase ascen-

dente: EST, fase estable; REL, fase de relajacion;

DES, fase de desconexién nidolfuente de alimento,

natural; DES,, fase de desconexién nidolfuente de

alimento, inducida. Pese a representarse con una

Unica recta, estas tres Ultimas fases son excluyentes
entre si.

Modele proposé: ASC, étape ascendante; EST, étape stable; REL,

étape de relichement; DES, étape de déliement nid/source de nourri-

ture, naturelle; DES,. étape de déliement nid/ source de nourriture.

induite. Bien qu’elles soient représentées par une seule ligne droite, ces
trois derniéres étapes s'excluent entre elles-mimes.

Si la fuente de alimento es agotada por la
propia colonia, es previsible que ésta recupere
la «inversién», desconectandose |os individuos
empleados en |la explotacion de dicha fuente.

Si en la desconexién antes citada existen me-
canismos sociales que maximicen su eficacia
(reduciendo el tiempo de respuesta descone-
xién— a la ausencia de cebo) y s éstos tienen
relacion con la disminucién de la cantidad de
cebo, es previsible encontrar diferencias apre-
ciables, cuando el cebo es retirado o cuando es
acabado por ellas mismas. Ambos casos (b y ¢)
suponen una disminucion del nimero de indivi-
duos, pero de naturaleza distinta a la descrita
en lafase de REL. A éstos se les denominara
«fase de recuperacion. o «fasede desconexién
nidolfuente de alimento. (fig. 1), distinguién-
dose entre «fase de desconexién naturd.,




DES, (situacién b) y «fase de desconexion in-
ducida.,, DES, (situacién c). Dichas fases de
REL, DES, y DES,, de evidente valor adapta-
tivo, resultan paradéjicamente olvidadas en los
andlisis de estos procesos.

MATERIAL Y METODOS

El estudio se realiz6 sobre siete especies. Messor
barbarus (L. 1767), M. capitatus (Latr. 1798), M.
structor (Latr. 1798). Tapinoma erraticum (Latr.
1798), T. nigerrimum (Nyl. 1886). Pheidole pallidula
(Nyl 1848) y Tetramorium hispanicum Em. 1909. Se
llevé a cabo un total de 23 experiencias, 6 en labora-
torio y @ 17 en & campo. repartidas de la siguiente
forma:

— Con las especies Tapinoma erraticum, T. nigie
rrimum y Pheidole pallidula se trabajé en el la-
boratorio. empleando una colonia de cada espe-
cie y readlizando dos expenencias sobre cada
colonia entre marzo y abril de 1983.

— Con las especies Messor barbarus, M. capita-
tus, M. structor y Tetramorium hispanicum se
trabajé en condiciones naturales, empleando un
total de 10 colonias (1 de T. hispanicum, 1 de
M. structor, 3 de M. barbarus y 5 de M. capi-
tatus), realizandose un total de 17 expenencias
(1 con T. hispanicum, 1 con M. structor, 4 con
M. barbarus y 11 con M. capitatus) durante
agosto y septiembre de 1983.

En cada caso. la experiencia consistia en colocar
un cebo a distancia variable de la entrada del nido y
efectuar recuentos sucesivos del nimero de indivi-
duos sobre un area circundante a cebo. Los recuen-
tos comenzaban a partir del momento en que dicho
cebo era descubierto por algun individuo de la colo-
nia, realizdndose a intervalos discretos de 2 6 4 mi-
nutos. Todas las experiencias se llevaron a cabo
cuando las colonias presentaban actividad en € exte-
rior del hormiguero.

Dada la variedad de especies estudiadas, se em-
plearon diversos tipos de cebo (carne, arroz, azucar,
mezcla de semillas), si bien éste se prepard siempre
del mismo modo, trocedndolo de forma que quedara
reducido a fragmentos fécilmente transportables por
un solo individuo. eludiéndose asi |os transportes co-
lectivos y minimizando la permanencia de los indivi-
duos en e é&rea de recuento.

El 4rea de recuento no eraidénticaen los 23 casos
estudiados; particular que no afecta a presente estu-
dio, ya que no se pretende comparar valores absolu-
tos.

Atendiendo a la presencia/ausencia de cebo, pue-
den agruparse las 23 expenencias en 3 clases:

1) Con cebo presente durante todo el periodo de
observacion; realizadas en las especies M.
structor, M. capitatus, P. pallidula, T. errati-
cumy T. nigerrimum.

2) Cuando @ cebo es agotado por la colonia du-
rante el periodo de observacion, para las espe-
cies M. barbarus y M. capitatus.

3) Cuando el cebo se retiraba artificialmente du-
rante € periodo de observacion, en el caso de
T. hispanicum, M. barbarus y M. capitatus.

RESULTADOS Y DISCUSION

En el conjunto de las expenencias realizadas
se observaron dos tipos diferentes de compor-
tamientos. Por un lado, los casos que podnan
considerarse atipicos, los cuales se alejan cla-
ramente del modelo propuesto, no siendo reco-
nocidas las fases teoricas antes definidas (fig.
2). Por otro, el resto de las experiencias. que
resultaron, grosso modo, ajustables a dicho
modelo. si bien con matices propios en cada
una de ellas (figs. 3, 4y 5).
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FiGura 2. En abscisas, € tiempo en minutos; en

ordenadas. e numero de individuos. Casos atipicos

en Messor structor, Pheidole pallidula y M. capita-

rus. En los cuatro casos el cebo persiste durante toda
la experiencia. d = distancia nido-cebo.

En abscisses, le temps en minutes: en ordonnées. nombre d'individus.

Cas non-communs chez Messor structor, Pheidole pallidula et M. ca-

pitatus. Dans les quatre cas, I'appit persiste pendant toute l'expe-
rience. d = distance nid-appat.

L aexistenciade casos atipicos (fig. 2) puede
deberse, entre otras causas, a las condiciones
de laboratorio bajo las que se realizaron las ex-
periencias, a ser especies con mecanismos de
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Ficura 3. Como en lafigura 2. En loscasos 5, 6, 7 y 8, el cebo perduradurante toda la experiencia. En €l
caso 9. e cebo esretirado en € _instante marcado por € asterisco (min 82). Tapinoma erraticum, T. nigerri-
mum, Tetramorium hispanicum; d = distancia nido-cebo.

Comme dans la figure 2. Dans les cas 5, 6, 7 et 8, I'appat persiste pendant ioute I'expérience. Dans le cas 9, I'appat est retiré au moment indiqué par
l'astérisque (min. 82). Tapinoma erraticum. T. nigerrimum, Teiramorium hispanicum: d = distance nid-appat.
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FIGURA 4. Comoen lafigura2. Enloscasos 10y 11, el cebo esagotado por la colonia en el instante sefialado
con un circulo. En los casos 12 y 13, el cebo esretirado artificialmente en € instante sefialado con un asterisco.
En los casos 14 y 15, e cebo perdura durante toda la experiencia. Messor barbarus, M. capiratus, d =
= distancia nido-cebo.

Comme dans lafigure 2. Danslescas 10 et 11, |'appit est achevé par la colonie au moment indiqueavec un cercle. Dans lescas 12 et 13, I'appdt esi
retiré artificiellement au moment indiquépar un astérisque. Dans lescas 14 et 15, I'appat persiste pendant toute I'expérience. Messor barbarus, M.
capitatus; d = distance nid-appdt.
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Ficura 5. Como en lafigura 2. Con un asterisco se sefiala el momento en que & cebo es retirado artificial-
mente (casos 16, 17, 18, 19y 20), y con un circulo cuando es agotado por la colonia (casos 21, 22 y 23). Messor
capitatus; d = distancia nido-cebo.

Comrne dans la figure 2. Avec un astérisque on indique le mornent o I'on relire I'appat artificiellement {(cas 16, 17, 18, 19 et 20) et avec un cercle
lorsqu’il est achevé par la colonie (cas 21, 22 et 23). Messor capirarus; d = distance nid-appat.



pecoreo distintos del modelo agui propuesto, o
a causas puramente accidentales (bien por el
ambiente, bien por efecto de incidencias expe-
rimentales).

En los casos en que las curvas de recluta-
miento se aproximan a la tedrica esperada, se
observa un rapido crecimiento inicia del nu-
mero de individuos en el cebo, poco tiempo
después de haber sido localizado éste. La res
puesta parece mas explosiva en Tapinoma (fig.
3) que en Messor (figs. 4 y 5), aproximandose,
en cualquier caso, a un crecimiento de tipo logis-
tico. Esta uniformidad de la fase ASC supone
una respuesta numérico-estructural bien definida
por parte de la sociedad, ante la motivacion que
supone una fuente de alimento. La situacion
anterior hace pensar en la eficacia de este tipo
de respuesta, independientemente de los meca-
nismos intrinsecos del sistema que conducen a
dicha respuesta, que son, sin duda, diferentes
en las distintas especies (BLUM, 1974: COU-
RET & PASSERA, 1979, CAMMAERTS, 1980:
LYNCH et al., 1980: PASTEELS et al., 1982).

A partir de un valor méximo del nimero de
individuos sobre € area de recuento, las gréfi-
cas registran una serie de oscilaciones sobre di-
cho valor. Estas oscilaciones observadas en la
fase EST son, en general, de menor amplitud
en Messor y Tetramorium (figs. 3, 4y 5) que en
Tapinoma (fig. 3) y, en €l género Messor, me-
nores en la M. capitatus que en M. barbarus.
Asimismo, laduracion de esta fase es diferente
en Messor (més larga) que en Tapinoma (mas
corta). 1o que podria responder a distintas es-
trategias de pecoreo puestas en juego por las
especies. Asi, en las especies del género Mes
sor (régimen aimentario fundamentalmente
granivoro) e alargamiento de lafase EST (figs.
4y 5), en presencia de cebo, se acoplaria
ciclo circadiario de éstas (ACOSTA et. al., en
prensa a). En las especies del género Tapi-
noma, la distribucion més aleatoria de los re-
cursos explotados por estas especies (régimen
mas polifago) podria explicar la mayor intensi-
dad y menor duracién de su reclutamiento, una
fase ASC de mayor pendiente, y una fase EST
poco duradera (fig. 3) (PASTEEL Set. al ., 1982:
VERHAEGHE & DENEUBOURG, 1983; VER-
HAEGHE et al., 1984. CHAMPAGNE et al.,
1984).

Respecto a lafase final, los tres tipos de ex-
periencias realizadas (persistencia de cebo, ex-
tincidn de éste por lacolonia y retirada artificial
del mismo) muestran diferentes tipos de desco-
nexion.

En e primero de los casos (presencia de
cebo) se dan dos situaciones:

— Experiencias en laboratorio. El descenso

del nimero de individuos en el cebo (fase
REL) es més lento, con la pendiente de
dicha fase més suave (fig. 3, experiencias
5,6, 7y 8. En laexperiencia 9, antes de
ser retirado @ cebo, se detecta una cierta
relgjacion).

— Experiencias en el campo. En ningln caso
se observa una disminucion del naimero
deindividuos en el cebo (fig. 4, experien-
cias 14 y 15), siendo la fase anterior
(EST), en general, de larga duracion
(véasefig. 5, experiencias 21, 22 y 23).

Lafasede relgacion (REL) observada podria
deberse, ademés de las razones ya aducidas, a
la migracién de los individuos que se encuen-
tran pecoreando en el cebo a nuevas fuentes
(DENEUBOURG et al., 1983: VERHAEGHE et
al., 1984). Pero dicha fase de relgjacion, de-
tectada en Tapinoma y Tetramorium, cuenta
con la objecion posible de referirse Unicamente
a datos de laboratorio.

En & segundo caso (extincion del cebo por la
colonia), el descenso del nimero de individuos
(fase DES)) se redliza de una forma drastica
(figs. 4y 5). La prontitud de la recuperacion de
los individuos invertidos en la explotacion de
una fuente de alimento por parte de la sociedad
resulta indudablemente tan importante como la
intensidad del reclutamiento: si esta recupera-
cion no se produce de formarépida, parte de la
colonia sera expuesta indtilmente a los riesgos
que conlleva la actividad en € exterior
(ACOSTA et al., en prensa b).

Por lo que respecta a tercer tipo de expe-
riencia (retirada artificial del cebo), se aprecia
un descenso inicial del nimero de individuos
(fase DES,), seguido de una recuperacion poco
duradera, volviendo a disminuir de una forma
mas 0 menos continuada con € tiempo (figs. 3,
4y 5). El primer descenso del nimero de indi-
viduos podria atribuirse a la perturbaciéon oca-
sionada d retirar & cebo. Posteriormente, la
recuperacion parcia de esta caida podria estar
relacionada con procesos de inercia (memoria
individual), que interfiriesen con los mecanis-
mos de recuperacion que la sociedad parece
poseer a la vista de los datos de la fase DES,.
En cualquier caso, la duracion de la fase DES;
tiende a ser mayor que lafase DES. producida
en el segundo tipo de experiencias. Esta res
puesta es observada tanto en el campo como en
d laboratorio.

En lo que hace referencia a la distancia cebo-
nido, las diferentes especies y colonias aqui
estudiadas muestran una indiferencia a esta va-
riable en el proceso de pecoreo.



CONCLUSIONES

L a existencia de un reclutamiento en grupo.
esdecir, el hechode que unindividuo involucre
a un grupo de individuos de su propia colonia
en la recoleccién de alimento, ha sido compro-
bada en los casos estudiados aqui. De ellos,
existen dos expresiones numéricas para re-
cuentos periédicos de la poblacién en el area
del cebo: unos tipicos, que permiten distinguir
con claridad tresfases (fig. 1), y otros atipicos,
en los que esta consideracion no es posible.

Los casos atipicos quedan excluidos del ob-
jetivo de este estudio y sélo son mencionadas
algunas causas que los explicanan. Los casos
tipicos, con fase ascendente, estable y descen-
dente, son discutidos en detalle.

Las primeras fases en estos Ultimos respon-
den a unaexpresion logisticaen laqueintervie-
nen las tasas de reclutamiento (nimero de indi-
viduos reclutables por cada individuo recluta-
dor) y el tamafio de la poblacion reclutable.

De las dos primeras fases (ASC y EST), la
gue presenta mayores diferencias es la denomi-
nada fase estable, con mayores oscilaciones y
menor duracion en los experimentos realizados
en laboratorio y que incluyen las especies de
régimen omnivoro. Para los restantes (expe-
riencias de campo sobre especies granivoras)
esta fase resulta muy dilatada, o que origina
una explotacion exhaustiva del recurso.

Para la fase descendente pueden diferen-
ciarse también las experiencias de laboratorio
de las de campo. Unicamente en las primeras
aparece (para periodos de estudio inferiores a 6
horas) una fase descendente —de relajacién—
en presencia de cebo.

L a desconexidn nido-cebo se realiza de dife-
rente forma segun este Gltimo sea acabado por
la colonia o retirado artificialmente. En el pri-
mer caso, la desconexién se produce mas
abruptamente que en el segundo. En este ul-
timo, aparece ademas otro efecto que retardala
desconexion nido-cebo, y es la existencia de
«rebotes» tras un inmediato descenso del nua-
mero de individuos. Estas consideraciones
permiten suponer la existencia de algin meca-
nismo de control (en el que no se excluirian
procesos de comunicacién) que respondiesen a
la cantidad de recurso en el area del cebo.
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