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Resumen. Se ha estudiado el ciclo bio¥gico de tres cspecies de hormigas mediterrdneas, y se han
constaiado importantes diferencias entre ellas. Caragiyphis cursor hiberna sin descendencia y com-
pleta un ciclo de mdada entre los meses de abril y septicmbre. Aphaenogaster senilis hibema sin
nidada y produce pupas durante un amplio perfodo de tiempo, desde abril hasta octubre, aungue los
valores mdximos (que coinciden con el pico de actividad exterior) se dan en primavera y principio
de verano. Ambas especies fundan la sociedad por fisién colonial, por lo que la descendencia obre-
ra es la que condiciona decisivamente el ciclo de vida de las colonias. En cambio, Camponotus
cruentatis funda 1z sociedad de manera independiente, por o gue debe producir un elevado nime-
ro de sexuados que contrarresten la elevada mortalidad que tiene lugar durante el apareamiento. Su
ciclo difiere de los anleriores en que hay una importante produccién primaveral de sexuados y de
obreras, que se solapan en €l tiempo en ¢l interior de los nidos. Las variaciones en los ciclos de vida
de las tres especies se discuten en relacidn con la actividad estacional y las caracteristicas ecolGgi-
cas de cada una de ellas.

Abstract. Alternative strategies in colony life cycles of three Mediterranean ants. Colony life cyeles
of three mediterranean ants have been analyzed, and tmportant differences have been found among
them. Cataglyphis cursor does not keep brood during the winter, and rears new individuals from
egg to adult in only one activity period, from April to September. Aphaenogaster senilis spends the
winter with brood, and produces new workers during a long period of the year, from April to October.
Both species produce a smail number of alates hecause they form new colonies by fission. Therefore,
worker brood is the decisive factor that determines colony life ¢ycles of both species. Camponoius
cruentatus has an independent mode of colony founding, in which colonies produce a high number
of alates in order to override the extremely high mortality of colony-founding queens during mating.
Its colony cycle differs from the others in that there is a high spring produciion of alates and wor-
kers, which overlap into the nests. Variations in colony life eyeles of these species in relationship
with their seasonal activity pattern and their ecological features are discussed.

Infroduccién

Entre los estudios sobre las estrategias de vida de las especies, una serie de
ellos se centra en la pericdicidad de los componentes del ciclo de vida.
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iCuéndo se producen fendmenes come el crecimiento, la dispersidn y la re-
produccién, y por qué en esos periodos? En muchas regiones de la tierra, los
cambies estacionales son habituales: las estaciones frias alternan con las c4-
lidas y los pericdos lluvioses alternan con los mas secos. En los organismos
vivos estas estaciones climdéticas se convierten en patrones de actividad es-
tacional, aunque la variedad de patrones estacionales que se pueden encon-
trar, a veces en la misma localidad, demuestra la complejidad de la cnestién
{Wolda 1988).

Un principio bien establecido en biologia evolutiva es que cuando diferentes
especies se encuentran frente a condiciones ambientales similares, a menudo
desarrollan mecanismos muy distintos. Este principio de soluciones estraté-
gicas alternativas se puede aplicar en el caso de los ciclos de vida de las hor-
migas, er: los que es frecuente hallar sorprendentes diferencias entre especies
que ocupan los mismos habitats {Holldobler & Wilson 1990),

La pertedicidad anuat de las sociedades de hormigas ha sido objeto de nu-
merosos estudios {(Meudec 1973, Baker 1976, Ito et al. 1988, v otros), en los
que se muestra que los ciclos anuales presentan variaciones interespecificas
notables. Asi, en los climas templados la mayoria de especies conserva algu-
nas larvas durante la hibernacién, pero algunas pasan el invierno sin larvas.
Del mismo mode, ¢l periodo de aparicidn de los sexuados y las fechas en gque
tiene lugar el enjambrazén también pueden variar considerablemente.

En el presente trabajo se analiza el ciclo bioldgico de tres especies de hor-
migas mediterrdneas: Aphaencgaster senilis, Cataglyphis cursor y Camponotus
cruentatus, que habitan en simpatia en diferentes localidades de la Penfnsula
Ibérica, y de las que ya se conocen diversos aspectos de su autoecologia: ré-
gimen alimenticio, patrones de actividad diaria y estacional y estrategias de
explotacion de los recursos {Alsina et al. 1988, Cerd4 et al. 1988, 1989).

Material y métodos

El estudio fue llevade a cabo entre los afios 1985 y 1987 en Canet de Mar (Barcelona
NE de Espaita}, localidad litoral situada a 40 km de Barcelona, donde coexis-
ten las tres especies objeto de estudio: A. senilis, C. cursor y C. cruentatus.

La técnica mas empleada en el estudio del ciclo bioldgico de hormigas es
su cultive en nidos artificiales en condiciones controladas de laboratorio. No
obstante, con el fin de poder relacionar la presencia de los diferentes com-
ponentes de ia nidada con ia actividad exterior de receleccidn, se ha preferi-
do realizar un estudio de campo a base de excavar hormigueros de las tres es-
pecies en los diferentes periodos del afio. De cada colonia desenterrada se
contabilizd el nmimere de sexuados y de obreras, asi como ¢l de las diferen-
tes fases de la nidada. La época de aparicidn de los sexuados de las diferen-
tes especies se describe en base a observaciones cualitativas realizadas sobre
el terreno,
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A fin de relacionar las diferentes fases de desarrollo con la actividad ex-
terior, se contabilizé, en la entrada de los nidos de cada especie, el nimero de
obreras que entraban y salfan en perfodos de 10 minutos cada hora durante 24
horas (en total doce dias de medida entre marzo y noviembre, época de acti-
vidad de las tres especies). A partir de estos datos se calcularon los valores de
actividad por hora y dia de observacién. Como indice de actividad se ha uti-
lizado la semisuma de entradas y salidas.

Resultados

En la Fig. 1 se representan las variaciones estacionales de las tres especies con-
sideradas.
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Figura 1. Fenologia de las diferentes fases de la midada en los honmigueros de las tres
especies consideradas: a) Catughyphis cursor, by Aphaenogaster senilis, ¢y Camponotus
cruentaiis. En abscisas, meses del afio,
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C. cursor hiberna sin descendencia (Fig. 1A), a partir de octubre los nidos
de esta especie sélo contienen la reinz y las obreras. La actividad de las co-
lonias se reanuda en el mes de abril, aunque hasta maye no hay huevos en los
nidos, los cuales se mantienen hasta finales de julic. Hay larvas de obreras en
los nidos entre mayo y finales de agosto, con una presencia médxima durante
el mes de julio. Esto ceincide con la curva estacional de actividad de recoleccién
de la especie (Fig. 2A), ya que dos terceras partes de la misma tienen lugar
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Figura 2, Curvas de actividad estacional de Jas tres especies consideradas: a) Cataghphis

cursor, b} Aphaenogaster senilis, ©) Camponotus cruemtatus. En ordenadas, actividad

{semisuma de ¢ntradas y salidas en cada dia de observacitn) en porcentaje con respecto
al valor miximo para cada especie; en abscisas, meses de afio.
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durante el verano, con el mdximo en julio. Las pupas de obreras se encuen-
tran en los nidos de finales de junio a septiembre. Por su parte, las larvas de
sexuados se desarrollan entre maye y principios de junio, los sexuades eclo-
sionan en junio, y la carrera nupcial tiene lugar entre finales de junio y prin-
cipios de julio.

A. senilis hiberna con huevos, larvas pequefias y larvas grandes de obre-
ras (Fig. LB). El nimero de huevos no varia excesivamente a lo largo del afio,
pero si 1o hacen el de larvas pequeiias, que es maximo durante la época de bi-
bernacion {de noviembre a marzo), y el de larvas grandes, que Jo es entre Jos
meses de abril y junio; durante el verano, en los nidos, el mimero de larvas de
ambos tamafios es minimo. Estos datos estdn de acuerdo con el hecho de que
la actividad estacional de A. senilis esta repartida entre primavera y principio
de verano (Fig. 2B}, cuando los requerimientos alimenticios de las larvas son
mayores. Las pupas de obreras se encuentran en los nidos entre abri! y octu-
bre. En lo que respecta a los sexuados, Gnicamente se encontraron pupas de
machos en los nidos desenterrados en el mes de julio. Los machos estan pre-
sentes en las colonias durante un periocde muy prolongado, desde julio hasta
octubre. Por contra, nunca hemos encontrado hembras virgenes en los nidos
y inicamente en un caso se encontrd una pupa de hembra en un nido desen-
terrado en el mes de octubre.

C. cruentatus hiberna con muchas larvas pequefias ¥ un ndmero mucho menor
de larvas grandes (Fig. 1C). Hay dos picos de produccién de huevos, uno a
principio de primavera y otro a mitad de verano. La presencia de larvas pe-
guefias alcanza valores mdximos en invierno y primavera, vy €l minimo es ¢n
verano, Las larvas de la primera época dan lugar a un ¢levade nimere de pupas
{de obreras vy de sexuados en proporcién similar). Los sexuados emergen du-
rante los meses de junio-julie, y el vuele nupcial (enjambrazén de machos y
hembras) se produce, segtin los afios, entre mediados de junio y principios de
julio. Pasteriormente hay una segunda produccidn de larvas de obreras, que
emergen en septiembre. La maxima actividad de recolecci6n tiene lugar a prin-
cipio de verano (Fig. 2C).

En la tabla | se resumen las principales caracteristicas que acabamos de
ver sobre ¢l ciclo de las tres especies.

Discusion

Las tres hormigas objeto del presente estudio tienen en comin una serie de ca-
racteristicas, como son tener celonias no demasiade pobladas (entre 200 y
5.000 obreras), ser estrictamente monoginicas y tener unas preferencias de ha-
bitat similares {aunque C. cruentatus prefiere zonas mas arboladas que las
otras dos especies, gue son mds abundantes en lugares despejados). En lo que
respecta a su ciclo biolégico, todas tienen en comiin que hibernan bajo tierra
hasta el principio de la primavera, al contrario que otras especies {como
Iridomyrmex humilis, Benois 1973, ¢ especies de la misma zona de estudio como
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Tabla 1. Principales caracterfsticas del ciclo de vida de las tres especies consi-
deradas.

Méxima actividad Produccidénde  Produccidn de

Especic Hibernacion estacional cbreras sexuados

C. cursor sin nidada julio Julio-septiembre  mayo-junio

A senilis con huevos y larvas  mayo-julio abril-octabre julio

C. cruentatus con larvas julio Junio-septiembre  junio-julic
Nimero sexuados Fundacién de

Especie preducidos Aparcarniento la sociedad

C. cursor bajo carrera napeial fisién

A. senilis muy bajo cdpula en el nido fisién

C. cruentatus muy elevado  vuelonupcial  independiente o

Tapinoma nigerrimum 0 Messor spp, obs. pers.), que no tienen un periodo es-
tricto de hibernacidn, sino que durante €l invierno pueden romperla temporalmente
y reanudar su actividad receolectora cuando las condiciones son favorables.
Sin embargo, en otros aspectos de su ciclo biolégico, las diferencias son con-
siderables {tal como se pone en evidenciz en la tabla 1).

C. cursor ¢s la Unica de las tres especies que hiberna sin descendencia, y
que completa un ciclo de nidada durante los meses que dura su actividad
exterior. Las primeras larvas son las que dan origen a los sexuados, que se de-
sarrollan en mayc y emergen en junio. En esta especie el modo de fundacién
de la sociedad tiene Iugar por fision colonial (Lenoir et al. 1988} les machos
vuelan lejos del nide natal, pero las hembras permanecen por los alrededores
de ]a entrada, donde son fecundadas durante 1a carrera nupcial; tras etla vuel-
ven a su nido de origen, ¥ a Jos pocos dias la colonia se fragmenta; grupos de
obreras, nidada y una reina recién inseminada emigran hacia otro lugar para
formar un nuevo nido. Este tipo de fundacién tiene un bajo riesgo para las hem-
bras fundadoras, por 1o que son producidas en escaso numero (Cagniant 1976,
Retana & Cerda 1990), lo gue hace que las colonias de C. cursor tengan un
reducido gasto en la produccidén de sexuados y que sus requerimientos
alimenticios sean bajos durante los primeros meses de actividad, por lo que
pueden ser cubiertos con la reducida actividad que manifiestan en primavera.
En junio-julio las colonias tienen su maxima actividad estacional, que coin-
cide con la maxima presencia de larvas en los nidos (Bosch et al. 1987). La
aparicién de pupas de obreras tienen lugar desde mediados de junio hasta prin-
cipic de septiembre, de manera que en los hormigueros de C. cursor la des-
cendencia que origina sexuados v la que origina obreras no se solapan en el
tiempo.

Por su parte, Aphaenogaster senilis hiberna con nidada, tanto en forma de
huevos como de larvas pequedias. La actividad de las colonias de la especie se
inicia antes que en las otras dos especies, a finales de febrero (Cerd4 et al. 1988),
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y la considerable actividad de recoleccidn de alimento que se observa desde
entonces y durante toda la primavera y principio de verano (ver Fig. 2B) se
dedica casi exclusivamente a la produccidn de obreras. La descendencia obre-
ra es la que condiciona decisivamente el ciclo de vida de A. serilis, lo que se
pene de manifiesto por el hecho de gue hay pupas de obreras desde principios
de abril, mientras que en las otras dos especies no empiezan a aparecer hasta
casi dos meses después.

La actividad estacional de A. senifis tiene una relativa independencia de
la nidada reproductiva, ya que la produccién de sexuados es minima, tan sdlo
se produce un mimero muy reducido de machos a principios de verano (les cua-
les permanecen en los nidos hasta €l mes de octubre) y un mimero afin menor
de hembras. La reproduccion de las colonias es por fision (Ledoux 1971, 1973),
y se cree que las hembras son fecundadas en €l interior de los nidos (Ledoux
1971), tal como sucede en otras especies como {ridomyrmex humilis (Benois
1973, Keller et al. 1989) o Lasius sakagamii (Yamauchi et al. 1981), La con-
secuencia de este modo de fundacién de la sociedad es que el riesgo de mor-
talidad de los sexuados durante el apareamiento es muy bajo, por lo que las
colenias no necesitan invertir mucha energia en producirlos, ya que son sufi-
cientes unos pocos individuos reproductivos para asegurar la diseminacién de
la especie.

En cambio, Camponotus cuentatus tiene un modo de fundacién de 1a so-
ciedad de tipo independiente, de manera que la hembra joven se enclaustra des-
pués de haber sido fecundada durante el vuelo nupcial y da origen, por si sola,
a toda la sociedad. Sin embargo, el establecimiento de nuevas colonias de este
modo es muy dificil, ya que, por una parte, la mayoria de tas hembras recién
fecundadas sen destruidas por depredadores y obreras hostiles de otras espe-
cies, mientras que otras mueren ahogadas o desecadas antes de encontrar un
refugio donde nidificar {(Holldobler & Wilson 1990); ademads, la competencia
intraespecifica que se establece con las colonias maduras de la misma espe-
cie, ya presentes en los alrededores, hace ue la probabilidad de éxito de una
hembra fundadora sea inversamente preporcional a la poblacién de las colo-
nias cercanas de la propia especie, y mds adn cuando la especie manifiesta una
elevada agresividad intraespecifica, como sucede en C. cruentatus (Alsina et
al. 1988). Esto hace que las colonias deban producir un ndmero muy elevado
de sexuados, con ei fin de intentar compensar estas pérdidas y procurar que
alguna de las hembras logre salvar todas las dificultades y originar una nueva
sociedad,

Por ello, el ciclo de vida de C. cruentatus es completamente distinto del
de las dos especies anteriores, Las colonias hibernan con larvas (hecho fre-
cuente en el género Camporotus: Holldobler 1962, 1964, 1966, todas en
Halldobler & Wilson 1990, Sanders 1972, Ito et al, 1988), la puesta se reali-
za en marzo-abril v la descendencia que aparece en primavera origina tanto
obreras como sexuados (que eclosionan en junio y realizan el vuelo nupcial
en junio-julio). La producci6én de obreras tiene un segundo pico a finales de
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septiembre. Este ciclo es muy similar al descrito por Meudec (1973} para
Tapinoma erraticum, donde a partir de las larvas hibernantes se producen se-
xuados y obreras, mientras que de los huevos que pone [a reina en abril se ori-
gina una «descendencia rdpida» que da lugar exclusivamente a obreras du-
rante todo el veranc. La curva de actividad estacional de C. cruentatus tiene
valores médximos en los meses de junio y julio, lo que se corresponde con el
pico de recoleccién de melaza de dfidos {Alsina et al. 1988), aunque no con
el de mé&xima presencia de larvas en los nidos.

A pesar de estas diferencias, las colonias de las tres especies buscan el mismo
objetive que es, al mismo tiempo, doble: por una parte, perpetuar la propia co-
lonia, para lo cual deben producir un ndmero elevado de obreras, que son las
que se van a encargar de las tareas de la sociedad durante el ciclo siguiente;
¥, por otra, perpetuar la propia especie, para lo cual deben preducir los pro-
pagulos reproductivos necesarios para dar origen a nuevas colonias, Para poder
obtener los recursos gue requieren las larvas y poder desarrollar esta doble des-
cendencia de obreras y sexuados, cada una sigue, de acuerdo con sus caracte-
risticas particulares, una estrategia diferente.

A. senilis y C. cursor tienen en comin el producir un mimere reducido de
sexuados por colenia, lo que hace que puedan concentrar sus esfuerzos en
criar una abundante descendencia obrera. El modo en que Io hacen viene con-
dicionado por su diferente resistencia a los factores ambientales: las colonias
de A. senilis empiezan su actividad a finales de febrero, y durante toda la pri-
mavera y principio del verano, cuando las condiciones de temperatura y dis-
ponibilidad de recursos son Optimas para ellas (Cerd4 et al. 1988}, crfan a la
nidada procedente de las larvas y los huevos que han pasade el inviernc en los
nidos. Después, cuando las condiciones se hacen més duras por el calor esti-
val, las colonias deben restringir su actividad, lo que conlleva un menor apor-
te de alimento y una disminucién en la produccion de nuevos individuoes. Por
contra, C. cursor no necesita hibernar con larvas ni iniciar su actividad muy
pronto, pucs puede levar a cabo ¢l cicle completo de su descendencia exclu-
sivamente durante los meses en que s¢ prolonga su actividad exterior, ya que
es una especie muy termdéfila que alcanza su méxima actividad diaria y esta-
cional cuande el calor es mis elevado (Cerd4 et al, 1989), lo cual sucede du-
rante todo el verano.

C. cruentatus, por su parte, produce un nimero muy elevado de sexuados
que son criados a finales de primavera, cuando las colonias todavia recogen
muy poce alimento fuera del nido. Esto les exige disponer de un mecanismo
que permita que la primera produccién de sexuados y obreras sea relativa-
mente independiente de las condiciones externas. Algo similar sucede en las
colonias de Formica pelyctena {ver revisién del ciclo en Hélldobler & Wilson
1990) donde, durante la primavera, cuando la actividad de los nidos es muy
baja, se producen sexuados desde huevo hasta adulto gracias a las reservas en
forma de cuerpo graso acumuladas por las obreras jovenes durante el invier-
no anterior. En diferentes especies del género Camponotus también se ha
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observado la acumulacidn de alimento en las obreras major repletas (Espadaler
et al. 1990, y referencias alli citadas) que posteriormente puede ser transfor-
mado en alimento disponible para el resto de la colonia cuando es requerido.
Aungue estas obreras «repletas» también se han encontrado en los nidos de
C. cruentatus desenterrados {obs. pers.), no hay evidencia directa de que ésta
sea la fuente de alimento empleada por las colonias de C. cruentatus en las
épocas de escasez de alimento, por lo que este fendmeno requeriria un estu-
dio mas detallado.

Tal como se ha podido comprobar en el caso de estas tres especies, las ca-
racteristicas de les cicles de vida de las colonias juegan un papel esencial, y
quizd insuficientemente reconocido, en el funcionamiento global de las sociedades
de hormigas. Por ello se requieren més estudios detallados de los mismos, a
fin de tener un conocimiento més completo de la ecologia y sociobiologia de
las diferentes especies.
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