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RESUMEN  
 

En hormigas cortadoras la actividad de forrajeo puede dividirse en dos eventos principales: 

cortar, y cargar. Existen obreras que tienden a cortar y otras que tienden a cargar. Se planteó 

que la decisión entre cortar y cargar depende, entre otros factores, de la aptitud para realizar la 

tarea de corte, la cual depende del desgaste de las mandíbulas y la fuerza de corte. Además, la 

elección del material a forrajear depende de la capacidad de aprendizaje de las obreras. De este 

modo, se espera que en condiciones de aptitud reducida las hormigas eviten cortar y pasen a 

cargar, no solo por ser menos eficientes en la realización de dicha tarea sino porque ocurra un 

proceso de aprendizaje que condicione futuras decisiones. 

El primer objetivo de este trabajo fue manipular experimentalmente ambos factores de la 

aptitud, el desgaste de las mandíbulas y la fuerza de corte, a fin de determinar individualmente 

el efecto que tiene cada uno sobre la decisión de cortar en hormigas de Acromyrmex lundi. Para 

realizarlo, se comparó la probabilidad de que una obrera sea cortadora o cargadora entre 

hormigas con la aptitud para cortar disminuida y hormigas aptas. Se demostró que hormigas 

con mandíbulas gastadas tienden a cargar en lugar de cortar. Asimismo, hormigas con fuerza de 

corte reducida cargaron en lugar de cortar. Esto implica que la probabilidad de realizar una 

tarea depende de la aptitud para realizarla. 

El segundo objetivo fue determinar si las obreras eran capaces de aprender a asociar una clave 

olfativa al éxito o fracaso durante el corte y posteriormente tomar decisiones basadas en dicho 

aprendizaje. Se entrenaron colonias de A. lundi para que sus obreras asocien un olor al éxito 

durante el corte y otro olor al fracaso al cortar. Se determinó que las hormigas son capaces de 

llevar a cabo un aprendizaje asociativo entre claves olfativas y el éxito o fracaso durante el 

corte y posteriormente evitar el sustrato impregnado con el olor que asociaron a la 

imposibilidad de cortar.  Esta capacidad de aprendizaje seguramente se haya fijado como un 

mecanismo para evitar hojas potencialmente dañinas para las obreras así como para su hongo 

simbionte.  

En este trabajo se demuestra empíricamente que la aptitud para cortar está compuesta del 

desgaste de las mandíbulas así como de la fuerza de corte. El es primer trabajo en utilizar la 

hipoxia como método para manipular la aptitud y el primer trabajo en reportar un aprendizaje 

asociativo entre el éxito o fracaso al realizar una tarea y una clave olfativa 
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INTRODUCCION  
 

¿Cómo organizan el trabajo los insectos sociales?  

Los insectos sociales se definen en base a tres características: el cuidado de los juveniles 

por parte de los adultos, el solapamiento de generaciones y la división del trabajo (Hölldobler 

and Wilson 1990a). La eficiente división del trabajo es considerada una de las principales 

características que favoreció el éxito ecológico que los insectos sociales presentan actualmente 

(Hölldobler and Wilson 1990a; Waibel et al. 2006). A lo largo del proceso de entendimiento de 

cómo los insectos sociales organizan su trabajo, históricamente se han utilizados dos enfoques 

principales: división del trabajo y partición de tareas.  La división del trabajo se focaliza en los 

individuos y las tareas que realizan. La partición de tareas en cambio,  hace foco en las tareas 

en sí mismas y cómo estas son divididas entre las obreras.  En otras palabras, la división del 

trabajo es la división de las obreras en las diferentes tareas llevadas a cabo por la colonia 

mientras que la partición de tareas es la división de una tarea concreta entre diferentes obreras 

(Hart, Anderson, and Ratnieks 2002) 

Uno de los aspectos más destacables de la división del trabajo es su plasticidad, 

propiedad que se logra a través de la gran flexibilidad comportamental de cada obrera de la 

colonia (Bonabeau et al. 1997; Campos et al. 2001). Esto es importante ya que la división del 

trabajo a nivel colonia surge como consecuencia de la sumatoria de cada una de las decisiones 

tomadas a nivel individual por cada obrera y no producto de un control central que la regule  

(Beshers and Fewell 2001; Roces and Bollazzi, 2009).  

 Existen dos patrones generales, no excluyentes, en la organización del trabajo en 

insectos sociales: polietismo temporal o patrones comportamentales correlacionados con la 

edad; y el polietismo morfológico en el cual la forma y tamaño de las obreras se relaciona con 

su eficiencia en las tareas. El polietismo temporal está ampliamente distribuido en los insectos 

sociales y se compone de un patrón general por el cual obreras más jóvenes típicamente 

realizan tareas en el interior del nido mientras que las más viejas realizan tareas externas como 

el forrajeo y la defensa (Robinson 1992). Con respecto al polietismo morfológico, el patrón 

general parecería ser que los tamaños más extremos  tienen comportamientos más específicos 
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así como repertorios comportamentales mas limitados (Oster and Wilson 1978). Sin embargo, 

hay que  tener en cuenta que mucha de la variación en las tareas realizadas por las obreras 

ocurre independientemente de su edad o morfología ( Bourke and Franks 1995; Beshers and 

Traniello 1996) . Por ejemplo las obreras de colonias de abejas compuestas por una sola 

cohorte (es decir por obreras todas de la misma edad) logran cubrir todo el repertorio de tareas 

de la colonia (Robinson et al. 1989). Además, a medida que cambian las demandas de trabajo 

en una colonia las obreras demuestran tener una gran flexibilidad comportamental por lo que 

la división del trabajo a nivel colonia reside en la decisión individual de cada obrera. Dicha 

decisión puede estar afectada por (i)  factores internos, si derivan de factores genéticos, 

neuronales, hormonales, y la experiencia, (ii) factores externos si se desprenden de la 

interacción de la obrera con el ambiente, (iii) la interacción de ambos tipos de factores (Beshers 

and Fewell 2001).   

 Aparte de los dos tipos de polietismos mencionados se han planteado diversos modelos 

por los cuales los insectos sociales organizan su trabajo. Entre los más aceptados se encuentran 

el modelo de umbrales de respuesta, el “foraging for work” y el modelo de auto-reforzamiento. 

El primero plantea que cada obrera posee un umbral de respuesta diferente según la tarea. La 

variación de los diferentes umbrales entre las obreras es lo que genera la división del trabajo a 

nivel colonia. Asume que el estado por defecto de una obrera es permanecer inactiva, sin 

intentar realizar ninguna tarea y que por ende las tareas se llevan a cabo solo cuando el 

estímulo supera al umbral de respuesta. Según este modelo cuando un individuo realiza una 

tarea disminuye el estímulo para el resto de las obreras, ya que las obreras pueden percibir la 

necesidad de que una tarea sea realizada al encontrarse por azar con la misma o a través de la 

trasferencia social de la información (Brunner, D’Ettorre, and Heinze 2002; Fürst, Durey, and 

Nash 2012).  “Foraging for work” es un modelo que afirma que las tareas de la colonia están 

distribuidas espacialmente de manera lineal como si fuera una línea de producción. El input de 

una tarea es el output de otra, entonces la oportunidad de realizar una tarea depende de la 

actividad de las obreras que se encuentran antes en la línea de producción. De este modo, la 

zona en la cual una obrera busca tareas depende de i) cuantas veces no consiga una tarea en la 

zona en que se encuentra, ii) el número relativo de obreras realizando una tarea anterior en la 
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línea de producción y iii) la disponibilidad de tareas en zonas posteriores a su sitio en la línea de 

producción (Franks and Tofts 1994).  

El modelo de auto-reforzamiento en cambio, propone que el desempeño exitoso en la 

realización de una tarea aumenta la probabilidad de volver a realizar esa misma tarea 

nuevamente, mientras que un desempeño no exitoso reduce la probabilidad de repetirla. Este 

mecanismo puede explicar el desarrollo de obreras especialistas en diferentes tareas a partir de 

individuos de edad, tamaño y genética similares. En otras palabras, la experiencia puede actuar 

como un factor condicionante de la organización del trabajo en insectos sociales. De hecho, 

Ravary et al. (2007) probaron que obreras de Cerapachis biroi con experiencias negativas 

durante el forrajeo (poco exitosas encontrando alimento), tienden a disminuir la probabilidad 

de salir a forrajear mientras que aquellas obreras que tuvieron experiencias positivas son más 

propensas a continuar realizando dicha tarea. Esto demuestra la importancia de la experiencia 

durante la actividad de forrajeo. 

 La actividad de forrajeo, es decir la colecta y transporte de material para consumo de la 

colonia, es una tarea fundamental ya que existiría una correlación entre la eficiencia de forrajeo 

de la colonia y su fitness (Roces and Bollazzi, 2009). Los insectos sociales son interesantes para 

estudiar temas relacionados al forrajeo ya que tienen la peculiaridad de que sus estrategias de 

forrajeo no buscan ser óptimas a nivel individual sino a nivel colonia. De este modo por 

ejemplo, durante la fase de inicio del forrajeo, hormigas de Acromyrmex heyeri retornan 

descargadas al nido, sacrificando su tasa de entrega individual, a fin de transmitir información 

más rápido para que la colonia pueda monopolizar el recurso (Bollazzi and Roces 2011).  

Si bien muchos trabajos de forrajeo en insectos sociales son realizados en abejas 

melíferas, las hormigas cortadoras también son un modelo estudiado por varias razones. 

Primero, constituyen uno de los grupos de herbívoros más importantes de Sudamérica (Mueller 

and Rabeling 2008; Wirth et al. 2013). En este sentido Coley & Barone (1996) estimaron que las 

hormigas cortadoras son responsables del 75% del consumo de hojas en selvas tropicales. 

Segundo, las hormigas cortadoras parecen contradecir la teoría de forrajeo óptimo en ciertas 

ocasiones. Esta teoría predice que los organismos siempre intentan maximizar la adquisición de 

energía en un período de tiempo corto y con el menor costo posible (Pyke, Pulliam, and 
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Charnov 1977). Las hormigas cortadoras sin embargo, suelen dejar de forrajear un recurso 

cuando aún no ha sido agotado e incluso viajan largas distancias para forrajear un ejemplar de 

una  especie de planta teniendo otro ejemplar de la misma especie más próximo (Cherrett 

1968, 1989). Tercero, las hormigas cortadoras comparten con algunas especies de termitas y de 

escarabajos el hábito de cultivar y alimentarse de hongos, dependiendo en forma obligada del 

cultivo de su hongo simbionte para alimentarse ( Weber 1966; Hölldobler and Wilson 1990a; 

Wirth et al. 2013). Aunque las obreras cubren el 90% de su demanda energética alimentándose 

de la savia de las plantas que cortan (Littledyke and Cherrett 1976), el hongo representa la 

única fuente de alimento para los juveniles y larvas (Quinlan and Cherrett 1979; Bass and 

Cherrett 1995). Por ende las hormigas cortadoras son herbívoros polífagos que cortan vegetales 

en pequeños fragmentos, que luego son transportados al nido para ser utilizados como sustrato 

para su hongo simbionte (Weber 1966; Hölldobler and Wilson 1990a). Su interacción con el 

hongo hace que las decisiones que tomen durante el forrajeo no solo estén condicionadas por 

las preferencias individuales de las obreras sino también por las del hongo. Además, las 

hormigas cortadoras presentan la ventaja metodológica que en condiciones de laboratorio se 

pueden observar fácilmente todas las actividades que realizan durante el forrajeo y por ende, 

todas las decisiones que toman pueden ser cuantificadas. 

 

Toma de decisiones durante el forrajeo en hormigas cortadoras  

 

Las hormigas cortadoras están constantemente enfrentadas a la necesidad de tomar 

decisiones durante el forrajeo. Una obrera al encontrarse con un recurso adecuado debe 

decidir si vale la pena comunicar acerca de él al resto de la colonia o no. Si la fuente es 

atractiva, la obrera a su retorno deja un rastro químico a su paso que servirá como señal para 

las demás obreras. Este comportamiento se conoce como reclutamiento y es sabido que 

aumenta la tasa de forrajeo de la colonia (Roces 2002). 

Una vez que la obrera determina que el recurso es atractivo para la colonia y decide  

cortarlo debe decidir de qué tamaño cortará el fragmento. Al cortar las hormigas anclan sus 

patas traseras al borde de la hoja y cortan formando un arco pivoteando en torno a ésta, 
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usando su cuerpo a modo de compás (Figura 1). Cada hemimandíbula tiene un movimiento 

distinto, una avanza y es fijada a la hoja, mientras que la otra es arrastrada hacia la primera, 

cortando el tejido a modo de tijera. Por ende se podría esperar que el tamaño del fragmento se 

corresponda con el tamaño de la hormiga (Weber 1972). Sin embargo, hay evidencia de que las 

obreras no siempre cortan fragmentos del máximo tamaño que su cuerpo les permitiría, 

implicando que la decisión acerca del tamaño del fragmento es más compleja. Si bien 

fragmentos pequeños implicarían colectar menos alimento, fragmentos más grandes significan 

un tiempo de corte mayor así como una velocidad de transporte menor, disminuyendo la tasa 

de forrajeo de la obrera. Entre otros factores, la distancia al nido (Roces 1990a) así como la 

densidad del material cortado (Burd 1996; Roces and Hölldobler 1994) afectan el tamaño del 

fragmento. Además, al forrajear la hormiga no solamente entrega alimento sino también 

información a la colonia, existiendo un compromiso entre la tasa de entrega de cada uno. 

Obreras de Acromyrmex lundi cortan fragmentos más pequeños y retornan a mayor velocidad 

al enfrentarse a fuentes de alimento de mayor calidad (Roces 2002) para poder transmitir la 

información del recurso más eficientemente a la colonia.  

 

 

Figura 1. Obrera de Acromyrmex spp cortando un fragmento de hoja. Se observa como ancla una pata 

trasera al borde de la hoja y corta formando un arco pivoteando en torno a ésta, usando su cuerpo a 
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modo de compás. De este modo, el tamaño máximo de fragmento que pueden cortar está determinado 

por su tamaño corporal. Foto: Alex Wild (www.alexanderwild.com).  

 

 

La elección sobre qué especie de planta forrajear es también compleja. En condiciones 

de campo, las hormigas cortadoras muestran una fuerte preferencia por dos o tres especies de 

plantas pero continúan forrajeando varias otras especies en menor medida (Rockwood 1976).  

Producto de que los fragmentos forrajeados son incorporados al hongo simbionte y no 

consumidos directamente por las obreras (que consumen savia) es esperable que surjan 

conflictos en cuanto a la elección de las plantas a forrajear. Por un lado, las obreras podrían 

preferir recursos que aseguren el mayor crecimiento posible del hongo simbionte sin importar 

las características energéticas de su savia. Por otro lado, la elección podría estar basada en el 

retorno energético inmediato para las obreras. Para entender la resolución de este conflicto es 

necesario saber qué tipo de información utilizan las obreras durante el forrajeo. La elección de 

las plantas que las hormigas cortadoras de hojas consumen está influenciada por varios 

factores incluyendo el contenido de agua, carbohidratos y aminoácidos (Meyer, Roces, and 

Wirth 2006), dureza de las hojas (Nichols-Orians and Schultz 1989), el estado nutricional de la 

colonia (Littledyke and Cherrett 1975) y la presencia de compuestos secundarios volátiles 

emitidos por las plantas en respuesta a la herbivoría (Thiele et al. 2014). A fin de entender hasta 

qué punto esta elección de las plantas a forrajear está mediada por la interacción entre 

hormigas y el hongo, se realizaron experimentos en los cuales a cebos experimentales se les 

añadió un funguicida inerte para las hormigas (cicloheximida). Al ser indetectable para las 

hormigas, solo después de que el cicloheximida entraba en contacto con el hongo y causaba su 

muerte, las hormigas desempeñaban el comportamiento conocido como rechazo tardío por el 

cual las hormigas aprenden a rechazar cualquier material que contenga sustancias dañinas para 

el hongo (Ridley, Howse, and Jackson 1996). Este comportamiento sugiere que la capacidad de 

aprendizaje es un factor determinante que afecta la toma de decisiones durante el forrajeo en 

hormigas cortadoras. Si bien el fenómeno de rechazo tardío ha sido bien estudiado y se conoce 

bastante acerca del aprendizaje de las obreras mediado por su interacción con el hongo, poco 

http://www.alexanderwild.com/
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se sabe acerca de otros aspectos del aprendizaje de las obreras durante el forrajeo. Más 

específicamente, se desconoce si durante la actividad de corte ocurre un proceso de 

aprendizaje que condicione las futuras decisiones de la hormigas durante el forrajeo.  

Finalmente, si tenemos en cuenta que las dos principales tareas durante el forrajeo en 

hormigas cortadoras son cortar y cargar, las obreras deberán decidir cuál de esas dos tareas 

desempeñar. Como se mencionó anteriormente, no existe consenso sobre los mecanismos por 

los cuales las hormigas toman decisiones acerca de las tareas que realizan. Si apelamos al 

modelo de auto reforzamiento podríamos hipotetizar que aquellas obreras que tengan 

experiencias positivas respecto a la actividad de corte van a continuar realizando esa tarea 

mientras que las que experimenten fracasos al cortar van a abandonarla. La probabilidad de ser 

exitoso o fracasar al realizar una tarea va a depender de diversos factores pero principalmente 

de  la aptitud del individuo para realizarla. De este modo, la decisión de cortar o cargar debería 

depender de la aptitud que tiene una obrera para realizar dichas tareas.  

 

El rol de la aptitud en la decisión de cortar o cargar en hormigas cortadoras  

 

 Es importante tener en cuenta que entre cortar y cargar, la tarea de corte representa 

una mayor demanda energética para la obrera. Cargar en cambio es energéticamente mucho 

menos costoso que cortar (Roces and Lighton 1995). Debido a esto, se espera que la presión 

que la aptitud ejerza actúe más fuertemente sobre la decisión de cortar que sobre la decisión 

de cargar.  

 Schofield et al. (2011) propusieron que la aptitud para realizar la tarea de corte en 

hormigas cortadoras estaba determinada fundamentalmente por el desgaste de las mandíbulas 

de las obreras. Demostraron que se necesita el doble de fuerza y el doble de tiempo para cortar 

la misma hoja con mandíbulas gastadas que con mandíbulas prístinas, y que alcanzado un 

determinado nivel de desgaste, la actividad de corte no es energéticamente favorable para la 

colonia. Basados en este resultado, los autores postularon que la actividad de corte será 

principalmente realizada por aquellas hormigas cuyas mandíbulas se encuentren en buen 

estado. Posteriormente sin embargo, García and Bollazzi (2012) realizaron un estudio 
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comparativo del nivel de desgaste de las mandíbulas de hormigas que retornaban cargadas y 

descargadas al nido en dos especies de hormigas cortadoras con diferente fuerza de mordida: 

Acromyrmex lundi y Acromyrmex heyeri. Tras cuantificar el nivel de desgaste de las mandíbulas 

de hormigas que retornaban cargadas y descargadas al nido en ambas especies (Figura 2), se 

determinó que  el desgaste de las mandíbulas afecta la probabilidad de volver cargada en la 

especie con menor fuerza de mordida (A. lundi) pero no en la de mayor fuerza de mordida (A. 

heyeri) (Figura 3). Una mayor fuerza de mordida podría llegar a compensar el desgaste de las 

mandíbulas implicando que la aptitud para realizar el corte está compuesta tanto por el 

desgaste de las mandíbulas como por la fuerza de mordida. De este modo, experimentos que 

manipulen independientemente el desgaste de las mandíbulas como la fuerza de mordida 

permitirían asignar causalidad y distinguir los efectos de ambos factores sobre la decisión de 

cortar o cargar en hormigas cortadoras. Se espera que en condiciones de aptitud reducida las 

hormigas eviten cortar y pasen a cargar, no solo por ser menos eficientes en la realización de 

dicha tarea sino porque ocurra un proceso de aprendizaje asociativo durante el corte que 

condicione futuras decisiones.  

Hipótesis 
 

 (i) La reducción de la aptitud para cortar reduce la probabilidad de que las obreras 

realicen esa tarea y por ende decidan cargar un fragmento en lugar de cortarlo.  

 (ii) Las hormigas cortadoras de hojas son capaces de aprender a asociar un estímulo al 

éxito o fracaso durante el corte y en función de ello decidir qué sustrato forrajear 

posteriormente.    
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Objetivos 
 

1) Manipular experimentalmente ambos factores de la aptitud para cortar, i) el 

desgaste de las mandíbulas y ii) la fuerza de corte, a fin de determinar el efecto que 

tiene cada uno sobre la decisión que toman las obreras entre cortar y cargar un 

fragmento en hormigas de A. lundi. 

2) Determinar si las obreras son capaces de aprender a asociar estímulos al éxito o 

fracaso durante la tarea del corte y posteriormente decidir en base a dicho 

aprendizaje qué sustrato forrajear.    
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CAPITULO I: MANIPULACIÓN DE LA APTITUD PARA CORTAR 
 

Los herbívoros pequeños, como los insectos, sufren más el desgaste de sus 

“herramientas”, como las mandíbulas o los dientes, ya que éstas poseen un área mucho menor 

que en los herbívoros de mayor tamaño (Schofield, Nesson, and Richardson 2002). Para el caso 

de las hormigas cortadoras, el desgaste de las mandíbulas (Figura 2), producto de su intenso 

uso durante la actividad de forrajeo, representa un importante detrimento en la eficiencia de 

forrajeo (Schofield et al. 2011) y en última instancia, en el fitness de la colonia, ya que existiría 

una correlación entre la eficiencia de forrajeo de la colonia y su fitness (Roces and Bollazzi, 

2009).  

 

Figura 2. Microscopía electrónica de barrido de mandíbulas de obreras de dos especies de hormigas 

cortadoras: Acromyrmex heyeri (arriba) y Acromyrmex lundi (abajo) en condiciones prístinas (izquierda) 

y gastadas (derecha) encontradas en caminos de forrajeo en condiciones de campo. Fotos: Martín 

Bollazzi.  
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García and Bollazzi (2012) realizaron un estudio comparativo del nivel de desgaste de las 

mandíbulas de hormigas que retornaban cargadas y descargadas al nido en dos especies de 

hormigas cortadoras con diferente fuerza de mordida: A. lundi y A. heyeri (Figura 3). A. lundii 

forrajea principalmente monocotiledóneas (hojas) mientras que A. heyeri muestra 

especialización en gramíneas (pastos) (Bucher and Montenegro 1974). Como se ha 

determinado que, en comparación con las hojas de dicotiledóneas, las hojas de gramíneas C3 

son aproximadamente 3 veces más duras y las de gramíneas C4 aproximadamente 6 veces más 

duras (Bernays 1991), las hormigas cortadoras de pastos deberían tener más fuerza de corte en 

las mandíbulas que las hormigas cortadoras de hojas. De hecho, se ha demostrado que A. 

heyeri posee una relación masa cefálica/masa total mayor que A. lundii (Montes, 2010).  Una 

cabeza más grande significa, además de un mayor volumen absoluto del músculo aductor, una 

mayor proporción del volumen cefálico ocupado por éste, lo que en definitiva se traduce en 

una mayor fuerza de mordida (Paul 2001).  García and Bollazzi (2012) cuantificaron el desgaste 

de las mandíbulas de hormigas que retornaban cargadas y descargadas al nido y obtuvieron que 

las obreras de A. lundii que vuelven cargadas poseen mandíbulas más prístinas, mientras que 

las hormigas que vuelven descargadas poseen mandíbulas más gastadas. En A. heyeri no se 

encontraron diferencias entre hormigas con o sin carga (Figura 3). Se plantea que A. heyeri 

compensaría el desgaste de las mandíbulas con una mayor fuerza de mordida. Estos resultados 

sugieren que la aptitud para realizar el corte posee al menos dos componentes, el estado de la 

mandíbula y la fuerza de mordida, y  por ende la aptitud condiciona la actividad de corte. 
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Figura 3. Porcentaje de hormigas cargadas (blanco) y descargadas (negro) en caminos de A. lundi y A. 

heyeri en función del desgaste mandibular. Los valores dentro de las columnas indican la cantidad de 

obreras cargadas y descargadas en cada categoría. Para el caso de A. lundi  las hormigas con mandíbulas 

más gastadas tienden a volver descargadas al nido mientras que las hormigas con mandíbulas más 

prístinas vuelven cargadas (p<0.01). Para el caso de A. heyeri no se registraron diferencias significativas 

entre el estado de las mandíbulas de las hormigas que vuelven al nido descargadas en relación a las que 

vuelven cargadas (p> 0.05).  
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No obstante, el trabajo de García and Bollazzi (2012) no puede establecer que exista una 

relación de causalidad entre el desgaste de las mandíbulas y la decisión de corte ya que (i) se 

trata de un muestreo en condiciones de campo y (ii) la decisión de cortar no fue evaluada 

directamente sino que fue evidenciada a través del retorno con o sin carga desde el sitio de 

forrajeo. Para efectivamente establecer que el desgaste de las mandíbulas afecta la 

probabilidad de realizar la tarea de corte, es necesario realizar experiencias en las cuales se 

manipule experimentalmente el desgaste mandibular y cuantificar su efecto directamente 

sobre la decisión de cortar o cargar.  

Sin embargo, manipular el desgaste de las mandíbulas es solo una parte de la 

manipulación de la aptitud de corte. También es necesario manipular experimentalmente la 

fuerza de corte. La presencia de oxígeno es fundamental para la generación de ATP (adenosin 

trifosfato) (Harrison et al. 2006). Por ende, menos oxígeno disponible (hipoxia) se traduce en 

una disminución de la energía que un individuo tiene disponible. Existen numerosas 

adaptaciones que hacen a los insectos resistentes a la hipoxia permitiéndoles mantener la 

postura y la capacidad de respuesta aún a concentraciones de oxígeno muy bajas (Schmitz and 

Harrison 2004). Sin embargo, en ambientes hipóxicos es esperable que pierdan las funciones 

energéticamente mas demandantes. Como se mencionó anteriormente la actividad de corte es 

la actividad energéticamente más costosa durante el forrajeo en hormigas cortadoras. Roces 

and Lighton (1995) reportan un incremento de 31 veces la tasa metabólica basal durante el 

corte en Atta sexdens rubropilosa. En ambientes hipóxicos (5% de oxígeno) las hormigas se 

comportan normalmente pero tienen dificultades para llevar a cabo la tarea del corte (com. 

pers. Flavio Roces). Utilizando la disminución de la concentración de oxígeno como una forma 

de disminuir la fuerza de corte es esperable entonces que hormigas en ambientes hipóxicos 

prefieran cargar fragmentos que en condiciones normales cortarían.   

En suma, de la hipótesis (i) que plantea que una reducción de la aptitud para realizar la 

tarea de corte va a reducir la probabilidad de que la obrera realice esa tarea, se desprenden las 

siguientes predicciones: (a) en relación a las hormigas con mandíbulas normales, un menor 

número de hormigas con mandíbulas desgastadas artificialmente cortará y la mayoría pasarán a 
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cargar, y (b) hormigas que se encuentren en un ambiente hipóxico preferirán cargar en lugar de 

cortar.  

Para testear estas predicciones, se comparó la probabilidad de ser cortadora o 

cargadora en (a) hormigas con mandíbulas desgastadas artificialmente versus hormigas control 

y (b) hormigas en ambiente hipóxico (5% de oxígeno) versus hormigas en ambiente normal 

(21% de oxígeno). 

 

METODOLOGÍA  

 

Experimento 1: Manipulación del desgaste 

 

Desgaste de las mandíbulas 

Los experimentos fueron realizados en el Departamento de Fisiología Comportamental y 

Sociobiología de la Universidad de Würzburg, Alemania, entre enero y marzo de 2014. Se 

trabajó con cuatro colonias de Acromyrmex lundi, de 3-6 años de edad, colectadas en Uruguay y 

Argentina, mantenidas en condiciones de laboratorio desde hace varios años a 25°C con un 

ciclo 12:12 horas de luz/oscuridad.  

Para determinar el efecto del desgaste de las mandíbulas sobre la división del trabajo en 

hormigas cortadoras y cargadoras, se les aumentó artificialmente el desgaste mandibular 

(método detallado más adelante) a hormigas individualizadas y se comparó la probabilidad de 

cortar o cargar un fragmento entre hormigas manipuladas y sin manipular según el tamaño del 

fragmento ofrecido. Fragmentos de 3, 4 y 5 cm de largo por 0.4 cm de ancho de hojas de mora  

(Rubus sp.) fueron ofrecidos a las obreras presentes en el área de forrajeo. Las hormigas podían 

levantar los fragmentos y transportarlos al nido o cortarlos en fragmentos más pequeños antes 

de transportarlos.  

Cortar fragmentos a fin de ajustar el tamaño del mismo en relación al tamaño de la 

obrera aumenta la tasa de forrajeo ya que mejora su maniobrabilidad durante el transporte 

(Lighton et al. 1987). Por lo tanto, se espera que obreras con mandíbulas prístinas corten los 
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fragmentos antes de transportarlos mientras que obreras con mandíbulas desgastadas carguen 

el fragmento sin cortarlo.  

El día previo a los experimentos, al menos 20 obreras observadas cortando fueron 

extraídas de la colonia y obligadas a morder una lima circular (Figura 4) que al ser mordida era 

sutilmente rotada de modo tal que desgastara los dientes del borde masticatorio de las 

mandíbulas (Figura 4). Luego de la manipulación las obreras eran inspeccionadas bajo lupa para 

verificar que no hubieran sufrido mayores daños que el desgaste de sus dientes, 

individualizadas con pintura de color y aisladas en una cámara separada por al menos 15 

minutos antes de ser reintroducidas a la colonia. Se comprobó que la obrera presentaba 

comportamiento y capacidad locomotora normal. Al otro día, se ofreció a la colonia 10 

fragmentos de cada tamaño y se registró si los mismos eran levantados o si eran cortados antes 

de ser transportados por hormigas manipuladas y sin manipular. Inmediatamente después de 

que una hormiga cortaba o levantaba un fragmento, la misma era colectada y sacrificada por 

congelamiento a -14°C durante 24 horas para luego cuantificar el grado de desgaste de sus 

mandíbulas.  

 

 



19 
 

 

Figura 4. Arriba: obrera durante el proceso de desgaste de sus mandíbulas. Foto: Patchi Jaso. Abajo: 

microscopía electrónica de barrido de mandíbulas de hormigas diferentes de Acromyrmex lundi antes 

(izquierda) y después (derecha) de aumentarle el desgaste artificialmente. Fotos: Martín Bollazzi.   

 

Cuantificación del desgaste mandibular 

 

Para controlar que efectivamente existieran diferencias entre el desgaste de las 

mandíbulas manipuladas y no manipuladas se procedió a cuantificar el desgaste de las 

mandíbulas de las hormigas colectadas. El desgaste de las mandíbulas de las hormigas 

colectadas fue determinado mediante una comparación con mandíbulas absolutamente 

prístinas provenientes de hormigas recién salidas del estadío de pupa (que no habían utilizado 
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sus mandíbulas aún). Estas hormigas (n=6) fueron colectadas de colonias encontradas en el 

campo, en el interior del nido, en una posición de inactividad e incluso todavía con restos de 

hifa del hongo simbionte. A todas las hormigas se les extrajo las mandíbulas las cuales fueron 

montadas en lupas para fotografiarlas y posteriormente medirlas.  El desgaste (Z) se calculó 

como la relación entre el perímetro total formado por todos los dientes del borde masticatorio 

(P) y el largo del borde masticatorio si estuviera ausente de dientes (L), expresado como P/L 

(Figura 5). El desgaste mandibular de las obreras colectadas se obtuvo dividiendo su desgaste 

(Z) entre el desgaste promedio de las mandíbulas prístinas (Zp) y transformándolo en términos 

de porcentaje (Mw = (1- Z/Zp) * 100). Mw por ende es una variable continua entre 0 y 100 

siendo 0 el caso de mandíbulas prístinas y tiende a 100 a medida que aumenta el desgaste 

mandibular. 

 

 

 

Figura 5.  Microscopía electrónica de barrido de una mandíbula de una obrera de Acromyrmex spp: (P) 

perímetro total formado por todos los dientes del borde masticatorio, (L) largo del borde masticatorio si 

estuviera ausente de dientes. Fotografía: Martín Bollazzi. 
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Análisis estadístico  

 

Para verificar si el cambio en la proporción de hormigas que cortaban y cargaban era 

estadísticamente diferente a la proporción de hormigas que cortaron y cargaron luego de la 

manipulación se realizaron tests de G para cada categoría de tamaño, testeando contra la 

hipótesis nula de una relación 1:1 entre cortadoras y cargadoras. 

 

Experimento 2: Manipulación de la fuerza de corte  

 

Los experimentos fueron realizados en el Departamento de Fisiología Comportamental y 

Sociobiología de la Universidad de Würzburg, Alemania, entre enero y marzo de 2014. Se 

trabajó con una colonia de Acromyrmex lundi, de 3-6 años de edad, colectada en Uruguay, 

mantenida en condiciones de laboratorio desde hace varios años a 25°C con un ciclo 12:12 

horas de luz/oscuridad.  

A fin de determinar el efecto de la fuerza de corte sobre la decisión entre cortar y 

cargar, se comparó la probabilidad de cortar o cargar un fragmento de hojas de mora (Rubus 

sp.) de 4 x 0.4 cm en un ambiente hipóxico (con 5% de oxígeno en el aire) con respecto a un 

ambiente normal (con 21% de oxígeno en el aire). Para generar el ambiente hipóxico se crearon 

cámaras de forrajeo (150 cm3 aproximadamente) que contaban con dos pequeñas aberturas: 

por una se introducía el aire hipóxico que circulaba a través de cámara y salía por la otra 

abertura generándose de este modo un flujo de aire que aseguraba un ambiente hipóxico 

(Figura 6). La experiencia control consistía en comparar la probabilidad de cortar y cargar en la 

misma cámara de forrajeo con el mismo flujo de aire, en este caso aire con 21% de oxígeno.  
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Figura 6. Representación esquemática del set experimental armado para manipular experimentalmente 

la fuerza de mordida de las obreras al someterlas a ambientes hipóxicos (5% de oxígeno en el aire). 

 

Análisis estadístico  

 

Para verificar si el cambio en la proporción de hormigas que cortaban y cargaban en 

ambientes con 5% de oxígeno era estadísticamente diferente a la proporción de hormigas que 

cortaron y cargaron en ambientes con 21% de oxígeno, se realizaron tests de G, testeando 

contra la hipótesis nula de una relación 1:1 entre cortadoras y cargadoras, entre los diferentes 

ambientes. 

 



23 
 

RESULTADOS  

 

Experimento 1: Manipulación del desgaste 

 

Tras cuantificar el desgaste de las mandíbulas de las hormigas que intervinieron en el 

experimento se verificó que efectivamente existieron diferencias entre el desgaste de las 

mandíbulas de hormigas manipuladas y no manipuladas. Menos de 5% de las hormigas no 

manipuladas poseían mandíbulas gastadas y 1% de las hormigas manipuladas poseían 

mandíbulas prístinas.  

Durante el experimento, según el tamaño de fragmento ofrecido, intervinieron: tamaño 

pequeño, 111 obreras (51 manipuladas y 60 sin manipular); tamaño medio, 154 obreras (50 

manipuladas y 104 sin manipular);  y tamaño grande 96 obreras (35 manipuladas y 61 sin 

manipular).  

En hormigas no manipuladas, es decir con mandíbulas prístinas, aumenta la 

probabilidad de corte a medida que aumenta el tamaño del fragmento. Como es de esperar, 

fragmentos pequeños son mayormente transportados sin necesidad de cortarlos previamente 

mientras que fragmentos grandes suelen ser cortados antes de transportarlos. Para el caso de 

los fragmentos de tamaño medio no existen diferencias entre la probabilidad de cortarlos antes 

de transportarlos o simplemente recogerlos y transportarlos. En otras palabras, los fragmentos 

de tamaño medio, la mitad de las veces son cortados y la otra mitad son simplemente cargados 

(p> 0.05; Figura 7). 

En hormigas manipuladas, es decir con mandíbulas desgastadas, hay un leve aumento 

en la probabilidad de corte a medida que aumenta el tamaño del fragmento pero las obreras 

nunca llegan a preferir cortar antes que cargar (p> 0.05; Figura 7). 

Si comparamos la proporción de hormigas que cortan/cargan entre hormigas 

manipuladas y hormigas control se obtuvo diferencias significativas para los tamaños medios y 

grandes de fragmento efectivamente existe un cambio en la proporción de hormigas que 

cortan/cargan entre hormigas manipuladas y hormigas control (tamaño medio, p=0.01 *;  
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tamaño grande, p= 7.8 e-4**).  Para los fragmentos pequeños la diferencia no fue 

estadísticamente significativa (p= 0.257).  

 

Figura 7. Respuesta de obreras de A. lundi (blanco: cargaron, negro: cortaron) dependiendo del estado 

de sus mandíbulas (prístinas: sin manipular; desgastadas: manipuladas experimentalmente) y el tamaño 

del fragmento. Dentro de cada columna, los porcentajes estadísticamente diferentes se representan con 

letras diferentes (Test G). Dentro de cada categoría de tamaño, el  (*) indica que la proporción de 

hormigas que cortan/cargan es estadísticamente diferente entre obreras con mandíbulas prístinas y 

desgastadas, mientras que (n.s) indica que dichas proporciones no difieren entre sí.  

 

 

En definitiva, al aumentarles artificialmente el desgaste de las mandíbulas, las obreras 

de A. lundi cortaron menos que con mandíbulas prístinas.   
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Experimento 2: Manipulación de la fuerza de corte 

 

Se realizaron 6 experiencias control (con flujo de aire con 21% de oxígeno) en los cuales 

intervinieron 38 obreras. Se realizaron 4 experiencias en ambientes hipóxicos (5% de oxígeno) 

en las cuales intervinieron 21 obreras. 

Se obtuvo que en ambientes con 21% de oxígeno las obreras no mostraron preferencias 

entre cortar y cargar (p>0.05; Figura 8). Esto se corresponde con los resultados obtenidos para 

hormigas con mandíbulas prístinas al forrajear fragmentos del mismo tamaño (4 x 0.4 cm) que 

tampoco mostraron preferencia por realizar una tarea sobre la otra (Figura 7). Sin embargo, en 

ambientes hipóxicos las obreras cargaron mucho más de lo que cortaron  (p< 0.01; Figura 8). 

 

Figura 8. Preferencias mostradas por las obreras entre la tarea de cortar (negro) y cargar (blanco) en 

atmósferas  con 21% y 5% de oxígeno. Dentro de cada columna, los porcentajes estadísticamente 

diferentes se representan con letras diferentes. 
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Si bien no se pudo verificar el estado de las mandíbulas de las hormigas que 

intervinieron en este experimento, como se mencionó anteriormente, se determinó que en las 

colonias experimentales utilizadas menos del 5% de las hormigas poseían mandíbulas con un 

nivel de desgaste tal que impida la actividad de corte. De este modo existe una probabilidad 

menor a 0.05 que en condiciones de hipoxia una hormiga no corte debido a tener las 

mandíbulas gastadas y no producto de la reducción de su fuerza de corte. Si consideramos que 

intervinieron 21 hormigas durante las experiencias en ambientes hipóxicos, es esperable que 

solo una hormiga tenga las mandíbulas gastadas lo cual no modifica los resultados obtenidos.  

De este modo, se puede afirmar que hormigas en un ambiente hipóxico prefirieron cargar en 

lugar de cortar.  

 

Manipulación de la aptitud para cortar 

 

Tanto la manipulación del desgaste de las mandíbulas como la manipulación de la fuerza 

de corte aumentaron la probabilidad de que la obrera decida cargar en lugar de cortar. Esto 

implica que (i) la aptitud para la tarea de corte efectivamente está compuesta al menos por el 

desgaste de las mandíbulas y la fuerza de corte y que (ii) la aptitud para cortar es un factor 

determinante en la decisión entre cortar y cargar en obreras de A. lundi. 
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CAPITULO II: APRENDIZAJE DURANTE LA TAREA DE CORTE 
 

El aprendizaje constituye un cambio en el comportamiento de los individuos producto 

de su experiencia (Shettleworth  1994). Los insectos son buenos modelos para estudiar el 

aprendizaje debido a su plasticidad comportamental y a que es posible diseñar experimentos 

en los cuales tanto los individuos como los estímulos sean adecuadamente controlados (Dupuy 

et al. 2006). En hormigas por ejemplo, se ha demostrado que existe aprendizaje acerca de la 

orientación y navegación espacial ( Wehner 2003; Durier, Graham, and Collett 2004) y temporal 

(Harrison and Breed 1987) de un ambiente. Más específicamente, hormigas cortadoras 

aprenden a evitar sustratos que son dañinos para su hongo simbionte a través de un proceso 

llamado rechazo tardío (Saverschek et al. 2010; Saverschek and Roces 2011). De este modo 

sabemos que la elección del material a forrajear depende de la capacidad de aprendizaje de las 

obreras. Tanto la capacidad de aprendizaje (Saverschek et al. 2010; Saverschek and Roces 2011) 

como  la aptitud para realizar una tarea (demostrado en el capítulo I de este trabajo) son 

factores que afectan las decisiones que las obreras toman durante el forrajeo. Sin embargo, ¿es 

posible que dichas decisiones también se vean afectadas por la interacción entre ambos 

factores? Es decir, ¿es la obrera capaz de establecer sus futuras elecciones del sustrato a 

forrajear en base a un aprendizaje asociativo entre un estímulo y el éxito durante el corte? 

Para evaluar la capacidad de aprendizaje de un organismo es necesario asociar un 

cambio comportamental a una clave o estímulo ya que el aprendizaje es un proceso que no es 

posible observar directamente pero sí a través de sus efectos (Thorpe 1963). Las claves olfativas 

son fundamentales en la mayoría de los aspectos de la vida de las hormigas  como la 

comunicación y el reconocimiento entre obreras, la defensa de la colonia, y durante forrajeo 

(Dupuy et al. 2005). De hecho, obreras de A. lundi utilizan el olor del alimento forrajeado por 

otras obreras como clave para  basar su elección (Roces 1990b, 1994). Por ende, un olor 

parecería ser un buen estímulo para asociar con un cambio comportamental en hormigas 

cortadoras.  

  A fin de verificar la segunda hipótesis de este trabajo que plantea que obreras de 

Acromymex lundi son capaces de aprender a asociar un estímulo al éxito o fracaso durante el 
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corte, se entrenaron colonias de A. lundi para que sus obreras asocien un olor al éxito y otro 

olor al fracaso durante la tarea de corte. Se predice que obreras entrenadas para asociar el 

fracaso durante el corte a un olor determinado, en futuras ocasiones, evitarán cortar 

fragmentos que contengan dicho olor. 

METODOLOGÍA  

 

Los experimentos fueron realizados en el Departamento de Protección Vegetal de la 

Facultad de Agronomía, UdelaR, entre marzo y julio de 2015. Se trabajó con 4 colonias de A. 

lundi, de 2-3 años de edad, colectadas en Uruguay, mantenidas en condiciones de laboratorio a 

25°C con un ciclo 12:12 horas de luz/oscuridad.  

Se entrenaron 4 colonias de A. lundi para que sus obreras asocien el éxito o fracaso 

respecto a la tarea de corte a olores determinados. El poder o no poder cortar, estaba 

determinada por la dureza del material ofrecido. Se trabajó con un papel, de una dureza tal que 

las obreras no lo podían cortar (4.4 g/cm3) y parafilm blando que sí (0.1 g/cm3). Tanto el papel 

como el parafilm fueron ofrecidos en forma de fragmentos (40 x 4 mm) sujetos a bases de 

cartón mediante alfileres para evitar que las hormigas se lleven el fragmento sin cortarlo. Una 

vez que las hormigas cortaban, se les retiraba el fragmento antes de llegar al nido para evitar 

que el mismo entrara en contacto con el hongo. Los fragmentos eran distribuidos en la zona de 

forrajeo asegurándose que fragmentos duros y blandos quedaran mezclados pero sin ningún 

patrón espacial determinado (Figura 9).  

Para inducir a las hormigas a cortar el material artificial ofrecido los fragmentos fueron 

impregnados con uno o con otro de dos olores diferentes, naturales, conocidos y atractivos 

para las hormigas: avena y naranja.  Para impregnar los materiales con olor, los mismos eran 

dejados 24 horas en un recipiente cerrado con jugo de naranja o avena teniendo la precaución 

que el material nunca estuviese en contacto directo con el jugo o la avena para evitar que le 

queden restos que generen diferencias en su atractividad para las hormigas.  

Los experimentos fueron realizados en secuencias semanales donde se realizaban 

experiencias control en el primer día, tres días de entrenamientos, al cuarto día un test (test 1) 

y otro entrenamiento y  finalmente el quinto día otro test nuevamente (test 2). 
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Control: las experiencias control se realizaban para verificar si la avena y la naranja presentan 

diferencias en su atractividad para las hormigas. Para ello, durante una hora se les brindó 

fragmentos de parafilm (cortables) con olor a avena y naranja (10 fragmentos de cada olor), y 

se registró la cantidad de cortes que realizaron de cada olor durante una hora.  

Entrenamiento: el objetivo de los entrenamientos era que las hormigas aprendieran que un olor 

particular estaba asociado a la imposibilidad de cortar mientras que el otro olor se asociaba con 

el éxito durante el corte. En otras palabras se buscaba condicionar a las obreras a que un olor 

indicaba la posibilidad de corte mientras que el otro la imposibilidad de hacerlo.  Para lograrlo, 

se les ofreció fragmentos de papel duro y parafilm impregnados cada uno con un olor asignado 

al azar (Figura 9). De este modo, si el papel duro tenía olor a avena y el parafilm olor a naranja, 

la avena pasaría a ser el “olor duro” mientras que la naranja el “olor blando”. A partir de ahora 

se hará referencia a los olores como “olor duro” y “olor blando” porque, a modo de control,  no 

siempre se utilizó  el mismo olor como “olor duro” u “olor blando”, sino que se fue alternando 

entre colonias e incluso en la misma colonia en el tiempo, cuál era el “olor duro” y cuál era el 

“olor blando”. De este modo, definimos “olor duro” como aquel olor, sea avena o naranja, con 

que durante los entrenamientos se impregnaba el papel duro y que las hormigas asociaban con 

la imposibilidad de cortar y “olor blando” como el olor asociado durante los entrenamientos se 

impregnaba al parafilm, blando y cortable. Los entrenamientos entonces constaban de brindar 

papel duro con “olor duro” y parafilm con “olor blando” hasta que las hormigas aprendieran 

justamente que en el caso del “olor duro” no lo podían cortar y en el caso del “olor blando” si lo 

podían cortar. Las sesiones de entrenamiento duraban tres horas y se realizaron dos sesiones 

por día. 

 

Tests: los tests constaban de darles 10 fragmentos de parafilm con “olor duro” al mismo tiempo 

que se les brindaba 10 fragmentos de parafilm con “olor blando” por un lapso de tiempo de una 

hora (Figura 9). Durante los tests se registró la cantidad de fragmentos cortados de parafilm de 

cada olor y el tiempo hasta que una hormiga realizaba el primer corte de cada olor. Es 

importante tener en cuenta que los fragmentos de parafilm no difieren en nada salvo su olor. 

Además, la única diferencia entre un control y un test es que entre ambos hay sesiones de 
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entrenamiento. De encontrarse diferencias en la cantidad de fragmentos que cortan de cada 

olor, estas diferencias deberían responder al aprendizaje ocurrido durante el entrenamiento. 
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Figura 9. Representación esquemática del experimento de aprendizaje acerca de la aptitud.  
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Análisis estadístico 

 

Para analizar los datos, tanto de cantidad de fragmentos cortados como del tiempo del 

primer corte, para cada variable de respuesta se generó un modelo general lineal mixto de 

medidas repetidas. Efectos fijos: dureza del material (variable discreta: duro o blando) y 

experimento realizado (variable discreta: control, test); efectos aleatorios: subcolonia. En 

ambos casos la función de conexión del modelo fue ajustada mediante una distribución 

binomial negativa. Para el caso de la variable “cantidad de fragmentos cortados”, primero se 

formuló un modelo (m1) considerando a test 1 y test 2 como experiencias diferentes pero al ver 

la similaridad de los resultados obtenidos entre ambos tests se probó otro modelo (m1.1) 

agrupando los datos de test 1 y test 2 bajo la categoría test. Esto no es conceptualmente 

equivocado ya que test 1 y test 2 eran experimentalmente idénticos. De la comparación de los 

modelos se obtuvo que ambos son estadísticamente equivalentes (ANOVA(m1,m1.1) p = 0.543) 

y por el criterio de Akaike Information Criteria se optó por m1.1 (AIC m1 = 511.98, AIC m2= 

509.21). Se realizó lo mismo para el “tiempo del primer corte” (m2 con datos de test 1 y test 2 

separados y m2.1 con los datos de ambos tests agrupados)  y se obtuvo lo mismo (ANOVA 

(m2,m2.1) p= 0.225; AIC m2= 402.72, AIC m2.1= 401.71) por lo que en ambos casos se trabajó 

con los datos de test 1 y test 2 agrupados.  

 

RESULTADOS 
 

 Se registraron datos de la cantidad de obreras que cortaron y cargaron de cada olor en 

27 tests y 15 experiencias control. Los datos del tiempo hasta el primer corte fueron tomados 

durante los 27 tests.  

En este trabajo se utilizaron dos materiales diferentes impregnados con dos olores 

diferentes. Por ende,  se debe demostrar que los resultados no sean producto de los diferentes 

materiales, ni olores, empleados. El primer control, el del material utilizado, está contemplado 

por el diseño experimental. Si bien durante los entrenamientos las colonias estaban expuestas a 

dos materiales diferentes, durante los tests, el material empleado era el mismo. Los fragmentos 
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de parafilm ofrecidos durante los test son idénticos excepto por su olor. Para demostrar que los 

resultados no se deben a los diferentes olores utilizados se determinó que la avena y la naranja 

tienen la misma atractividad para las colonias de A. lundi empleadas ya que durante los 

controles (parafilm con olor a avena y naranja previo a los entrenamientos)  no se presentan 

preferencias entre la cantidad de fragmentos cortados de avena y naranja (Figura 10. p = 

0.496). Otro aspecto del control de los olores utilizados está dado por el hecho de que avena y 

naranja fueron asignados al azar como olor duro y olor blando entre las diferentes colonias y a 

veces en la misma colonia en el tiempo, es decir que en algunas colonias avena significaba “olor 

duro” mientras que para otras “olor blando”.  

Se determinó que durante los tests las hormigas prefirieron cortar menos el sustrato 

impregnado con aquel olor que durante los entrenamientos asociaron a la imposibilidad de 

cortar (Figura 10. p= 1e-06) Aproximadamente el 70% de los fragmentos cortados durante los 

tests poseían olor blando mientras que durante los controles no se observó preferencia por 

ninguno.  
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Figura 10. Preferencias en la cantidad de fragmentos cortados durante controles (n=15) y tests (n=27) de 

fragmentos con olor duro y olor blando. Dentro de cada columna, los porcentajes estadísticamente 

diferentes se representan con letras diferentes. 

 

¿Por qué se tomaron datos del tiempo hasta el primer corte de cada olor? Es importante 

tener en cuenta que durante los tests se ofrecían 10 fragmentos de parafilm de cada olor a la 

colonia durante una hora en un área de forrajeo que fácilmente contaba con cientos de 

obreras. Ya que las obreras prefirieron cortar más el olor blando, estos 10 fragmentos eran 

rápidamente agotados quedando disponibles solamente los fragmentos impregnados con olor 

duro en el sitio de forrajeo. Durante el trabajo experimental se observó que es inevitable que 

obreras motivadas para forrajear, eventualmente, intenten cortar estos fragmentos por más 

que hubieran aprendido que no podían. Además, es posible que durante los tests intervinieran 

hormigas que no participaran de los entrenamientos; obreras para las cuales el olor duro no 

significaba nada. Las obreras son plenamente aptas para cortar los fragmentos con olor duro ya 
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que con respecto a su dureza son iguales a los fragmentos con olor blando por lo que una vez 

que intentan nada les impediría cortarlos. Es esperable entonces que durante los tests exista un 

porcentaje de obreras que corten fragmentos con olor duro, no debido a que no puedan 

aprender acerca de su aptitud para cortarlos, sino porque era lo único para forrajear en el área 

o porque se trataba de obreras no entrenadas. De este modo para probar este efecto de la 

metodología sobre los resultados se registró el tiempo hasta el primer corte de cada olor como 

otra medida indicadora de la preferencia de las obreras. Es de esperar que las obreras primero 

corten los fragmentos con el olor que asociaran al éxito de corte (fragmentos con olor blando) y 

que eventualmente terminen cortando los fragmentos duros. Efectivamente esto es lo que 

ocurrió (Figura 11). Mientras que el promedio del tiempo del primer corte de los fragmentos 

blandos es de 11 minutos el de los fragmentos duros es significativamente mayor: 24.5 minutos 

(p=1.73e-08).  En definitiva en presencia de fragmentos con olor duro y olor blando las obreras 

prefieren cortar los fragmentos con olor blando antes que los impregnados con olor duro. 

 

 

Figura 11. Tiempo medido hasta que una obrera realizaba el primer corte (min ± SE) de un fragmento 

con olor blando o con olor duro.  
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DISCUSIÓN  
 

 Los resultados muestran que al manipular la aptitud para cortar, ya sea mediante el 

aumento del desgaste mandibular como a través de la reducción de la fuerza de corte, se 

reduce la probabilidad de cortar y aumenta la de cargar. Además, las obreras de Acromyrmex 

lundi fueron capaces de llevar a cabo un aprendizaje asociativo entre el éxito o fracaso al 

realizar la tarea de corte y una clave olfativa, que posteriormente determinó la elección del 

sustrato a forrajear.  

 

Manipulación de la aptitud  

 

Mediante la manipulación experimental del desgaste de las mandíbulas se demostró 

que hormigas con mandíbulas gastadas tendían a cargar en lugar de cortar. Asimismo, hormigas 

con fuerza de corte reducida prefirieron cargar antes que cortar. Esto implica que las hormigas 

menos aptas para realizar la tarea del corte evitaron realizar dicha tarea y en definitiva que la 

probabilidad de realizar una tarea depende de la aptitud para realizarla. De este modo, ¿es 

posible plantear la existencia de un mecanismo de división del trabajo en base a la aptitud? La 

lógica detrás de un modelo de división de trabajo en base a la aptitud es simple: si las tareas 

son realizadas por las obreras más aptas, las tareas serán realizadas más eficientemente. Tareas 

realizadas más eficientemente implican menores pérdidas energéticas innecesarias. Se ha 

planteado que una colonia de insectos sociales funciona como un superorganismo, por ende, la 

organización del trabajo y la eficiencia con la cual es realizado es fundamental para obtener el 

mayor fitness posible (Hölldobler and Wilson 1990a, 2010).  

En este trabajo, al aumentarles artificialmente el desgaste de sus mandíbulas, las 

hormigas tienden a ser cargadoras en lugar de cortadoras. Teniendo en cuenta que cortar es la 

actividad energéticamente más costosa del  forrajeo (Roces and Lighton 1995) y que cortar con 

mandíbulas gastadas implica un mayor gasto energético (Schofield et al. 2011), es esperable 

que el desgaste mandibular genere una importante presión selectiva que promueva diferentes 

adaptaciones. Algunas de estas adaptaciones podrían ser: la existencia de una preferencia de 
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las obreras por sustratos blandos, una composición mandibular resistente al desgaste, el 

empleo de técnicas de corte que desgasten menos las mandíbulas, o la generación de 

estrategias a nivel colonia que disminuyan el efecto del desgaste en la eficiencia del forrajeo 

(Schofield et al. 2011). 

Las hormigas cortadoras, de hecho, presentan una estrategia para que la colonia 

disminuya el efecto del desgaste sobre la eficiencia del forrajeo: obreras jóvenes no cortan 

dentro del nido hasta que sus mandíbulas se endurecen mediante la incorporación de zinc 

(Shofield et al 2002). Otra estrategia podría ser la formación de cadenas de transporte. En las 

cadenas de transporte la tarea de forrajeo está particionada entre obreras cortadoras y 

cargadoras, y este fenómeno es bien conocido en algunas especies del género Atta de hormigas 

cortadoras (Atta sexdens: Fowler and Robinson 1979; Atta laevigata: Vasconcelos and Cherrett 

1996; Atta cephalotes: Hubbell et al. 1980). En el género Acromyrmex, si bien no existen 

trabajos publicados, un trabajo de doctorado reporta cadenas de transporte en A. lundi 

(Röschard 2002) y otro trabajo de doctorado reporta cadenas de transporte en A. crassispinus 

cuando las obreras forrajean a más de diez metros de la colonia (Nickele 2013). 

En presencia de cadenas de transporte en A. lundi, una obrera que retorna cargada 

podría ser o bien (i) una hormiga que retorna cargada con un fragmento cortado por ella 

misma, o (ii) una hormiga que recibió el fragmento cortado por otra obrera. Desde el punto de 

vista del desgaste de las mandíbulas, en el primer caso (i) esperaríamos que obreras cargadas 

posean mandíbulas prístinas o con menores niveles de desgaste (que fue de hecho lo que 

García and Bollazzi (2012) observaron, Figura 3) o en el segundo caso (ii) que no existiera una 

correlación entre volver cargada y el nivel de desgaste de las mandíbulas. Además de que 

García and Bollazzi (2012) no reportan observaciones de cadenas de transporte, el hecho de 

que hayan encontrado una correlación entre tener mandíbulas prístinas y la probabilidad de 

que una obrera retorne cargada al nido sugiere que no existieron cadenas de transporte 

durante su muestreo. Sin embargo, con la manipulación experimental del desgaste de las 

mandíbulas realizada en este trabajo, se demostró que hormigas con mandíbulas gastadas 

tienden a cargar en lugar de cortar. Esto en condiciones de campo se podría traducir en una 



38 
 

tendencia a la formación de cadenas de transporte, ya que existirían obreras que al no poder 

cortar están disponibles para transportar lo que otras obreras cortan.  

Existe controversia acerca de si las cadenas de transporte aumentan o disminuyen la 

tasa de forrajeo para la colonia. Entre las ventajas se plantea que especies que forrajean de 

árboles pueden aprovechar la gravedad para bajar los fragmentos más rápidamente  y evitarse 

la dificultosa tarea de cargar fragmentos en pendientes muy inclinadas o hasta verticales (Burd 

1996). Entre las desventajas se discute que, producto de que las obreras ajustan el tamaño del 

fragmento a su tamaño corporal, se puede dar una discrepancia entre el tamaño del fragmento 

cortado y el tamaño de la hormiga cargadora que enlentezca el transporte y por ende reduzca 

la tasa de forrajeo (Hart and Ratnieks 2001a). No obstante, trabajos posteriores plantean que 

las cadenas de transporte existen debido a que favorecen el pasaje de información entre las 

obreras forrajeras (Röschard and Roces 2003, 2011).  

Si bien producto del desgaste de las mandíbulas el cambio en la tendencia de ser 

cortadora a ser cargadora es claro, en condiciones de campo, una obrera podría pasar de ser 

cortadora a cargadora producto de una edad avanzada, independientemente del desgaste de 

sus mandíbulas. En una colonia de insectos sociales, las obreras jóvenes realizan las tareas del 

interior del nido mientras que las obreras más viejas se encargan de las tareas externas al nido 

(Hölldobler and Wilson 1990). Teniendo en cuenta que las tareas llevadas a cabo en el interior 

del nido son generalmente más seguras ( Visscher and Dukas 1997; Hart and Ratnieks 2001b) 

este polietismo temporal parecería ser una adaptación que logra extraer el máximo beneficio 

de las obreras para la colonia (Jeanne 1986). Según este modelo de polietismo temporal, la 

obrera va cambiando de tarea a medida que aumenta su edad, entonces el cambio de 

cortadora a cargadora podría ser producto de una edad avanzada, y no del desgaste de las 

mandíbulas. 

Tanto Schofield et al. (2011) como García and Bollazzi (2012) discuten que no pueden 

distinguir el efecto de la edad del efecto del desgaste en sus estudios, ya que ambas variables 

están sumamente correlacionadas: a medida que aumenta la edad de la obrera también 

aumenta el desgaste de sus mandíbulas. En este trabajo se desconoce la edad de los individuos, 

sin embargo, ya que (i) entre la manipulación y el experimento pasó solo un día y (ii) las 
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hormigas no manipuladas no cambiaron de tarea, se podría descartar el efecto de la edad en 

los resultados y asignar causalidad a la relación entre el desgaste de las mandíbulas y la 

probabilidad de ser cargadora en lugar de cortadora. En otras palabras, tengan la edad que 

tengan, las obreras luego de que se le desgastan las mandíbulas no pueden cortar. Este cambio 

de cortadora a cargadora, al no deberse a la edad, puede ser producto de un fenómeno de 

autoevaluación (Moroń, Witek, and Woyciechowski 2008) o a que las obreras podrían dejar de 

intentar realizar una tarea cuando no tienen éxito al llevarla a cabo.  

Además, ¿qué es la edad? Cuando se menciona la edad, no se hace referencia al efecto 

de la edad en sí misma, es decir, al efecto del paso del tiempo per se, sino que se refiere al 

efecto de los cambios fisiológicos que están asociados con dicho paso del tiempo. De este 

modo, la edad no es un factor en sí mismo, sino que es una variable fácilmente medible que 

resume el conjunto de cambios fisiológicos que ocurren con el paso del tiempo. Si lográramos 

impedir que ocurra una degradación de las funciones a lo largo del tiempo, dejaríamos de 

encontrar muchas de las correlaciones que encontramos con la edad; y al contrario, si 

aceleramos los efectos fisiológicos del paso del tiempo se podrían obtener individuos 

envejecidos prematuramente. Para poder “manipular” la edad, por ende, sería necesario 

identificar cuáles son los cambios fisiológicos que experimentan los individuos producto del 

paso del tiempo.  

Entre los cambios fisiológicos asociados al pasaje del tiempo, probablemente el más 

notorio sea la degradación que sufren los músculos (Augustin and Partridge 2009). En 

mamíferos, esta degradación ocurre debido a una reducción de la síntesis así como un aumento 

de la degradación de la proteína muscular que se traduce en una disminución de la potencia y 

fuerza muscular y un aumento de la fatiga (Hasten et. al 2000). En invertebrados, la 

degradación de la función muscular se debe principalmente a una menor disponibilidad de ATP 

debido a una reducción de la eficiencia de las mitocondrias presentes en el músculo (Miller et. 

al 2008).  

Si (i) uno de los aspectos claves del envejecimiento de los invertebrados es la reducción 

de la funcionalidad de las mitocondrias, y (ii) la presencia de oxígeno es fundamental para la 

síntesis de ATP por parte de las mitocondrias (Harrison et al. 2006), ¿se podría considerar que 
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individuos sometidos a ambientes reducidos en oxígeno se encuentran momentáneamente 

“envejecidos”? Es este trabajo se sometieron obreras de A. lundi a ambientes hipóxicos para 

disminuirles su fuerza de corte y de este modo determinar el rol de este factor sobre la decisión 

entre cortar y cargar. Se obtuvo que obreras en ambientes hipóxicos prefirieron cargar antes 

que cortar. Esto, además de demostrar que la fuerza de corte es un factor determinante en la 

aptitud para cortar implica que, más que la edad, es la reducción en la aptitud para realizar una 

tarea asociada a la edad lo que estaría condicionando la división de tareas entre cortar y cargar 

en este caso. Mencionamos que la edad tiene dos componentes, el paso del tiempo y los 

cambios fisiológicos asociados al paso del tiempo. Es claro que no se puede modificar el paso 

del tiempo, pero al someter a los individuos a un ambiente hipóxico y reducir la eficiencia de 

sus mitocondrias para generar energía, en cierta medida se pudo recrear uno de los efectos del 

paso del tiempo: la reducción de la aptitud para realizar tareas.  

De este modo, la aptitud para realizar una tarea podría ser un factor subyacente a varios 

de los modelos de división del trabajo planteados para insectos sociales. Si consideramos el 

polietismo temporal o morfológico, donde las tareas son desempeñadas según la edad o 

morfología de las obreras, es posible considerar que en definitiva dicha asignación de tareas no 

ocurre de acuerdo a la edad o morfología de las obreras, sino en base a una diferencia en la 

aptitud para realizar una tarea que se correlaciona con la edad o la morfología de las obreras. 

Este trabajo es un ejemplo de esto y por ende brinda evidencia a favor de que la aptitud para 

realizar una tarea es un factor determinante a considerar por futuros modelos de división del 

trabajo.  

Aprendizaje durante la tarea de corte 

 

En este trabajo se determinó que obreras de A. lundi prefirieron cortar menos el 

sustrato impregnado con aquel olor que asociaron a la imposibilidad de cortar. El valor 

adaptativo de lo que implica el aprendizaje asociativo que tuvo lugar en este trabajo tiene 

varios componentes. El primero sería el valor adaptativo de tener la capacidad de aprender. 

Individuos capaces de anticipar eventos, basados en sus experiencias previas, van a ser 

seleccionados sobre aquellos que no. En un ambiente continuamente variable y muy 
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competitivo, donde en palabras de Darwin 1859 “nacen más individuos de los que son capaces 

de  sobrevivir y dejar descendencia”, el aprendizaje es un aspecto fundamental de la 

sobrevivencia y reproducción de los individuos.  

El segundo se relaciona con el valor adaptativo de tener la capacidad de aprender a 

evitar realizar una tarea al fracasar repetidamente durante su realización. Esta capacidad tiene 

consecuencias fundamentalmente sobre la energética de la colonia ya que permite que las 

obreras eviten gastar energía en intentar realizar tareas que previamente aprendieron que no 

podían realizar. Obreras que tengan esa capacidad, ahorran energía y tiempo a la colonia, lo 

cual se traduciría en un aumento de su fitness. 

El tercero y más específico, se relaciona con la utilidad que tiene aprender claves 

olfativas que les permitan a las obreras de hormigas cortadoras evitar sustratos duros en su 

ambiente natural. El valor adaptativo de esto está relacionado a aspectos claves de la 

herbivoría de las hormigas cortadoras. Los vegetales generan mecanismos que tienen el 

potencial de actuar como defensas ante los herbívoros, pudiendo ser estas defensas de tipo 

físicas como químicas (Lucas 2000). Las defensas físicas, tales como la dureza y el contenido en 

fibras, se correlacionan mejor con la reducción del daño sufrido por herbívoros que las defensas 

químicas, las cuales constan principalmente de la acumulación de compuestos secundarios que 

disminuyen la palatabilidad y repelen a los herbívoros (Lowman and Box 1983; Nichols-Orians 

and Schultz 1989). De acuerdo a la teoría de forrajeo óptimo los organismos intentan maximizar 

la adquisición de energía con el menor costo posible (Pyke et al. 1977). Hojas duras implican la 

necesidad de un mayor gasto energético para cortarlas por lo que existe un valor de dureza 

umbral a partir del cual no es energéticamente redituable forrajear ese sustrato. Además, a 

medida que una hoja envejece, existe un incremento de su dureza y acumulación de 

compuestos secundarios así como una disminución de su contenido nutricional (Barrer and 

Cherrett 1972; Lowman and Box 1983; Nichols Orians and Schultz 1989). De este modo, en la 

naturaleza, las hojas duras tienden a ser mas viejas y presentar menor retorno energético así 

como una mayor toxicidad para las hormigas y para su hongo simbionte. Por ende, el valor 

adaptativo del aprendizaje asociativo observado en este trabajo radica en que dicho 

aprendizaje le permite a la obrera aprender a reconocer una hoja dura en base a su olor, sin 
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necesidad de intentar cortarla nuevamente, y evitarse de este modo realizar gastos energéticos 

innecesarios así como exponerse a compuestos secundarios potencialmente dañinos.  

El aprendizaje constituye un cambio en el comportamiento de los individuos producto 

de la experiencia (Shettleworth  J. 1994). Si bien hubo un momento en el cual se consideraba 

que el comportamiento de los insectos era mayormente instintivo (Fabre and Teixeira de 

Mattos 1918), ya se ha demostrado la influencia del aprendizaje en el comportamiento de los 

insectos en innumerable cantidad de especies y en muy diversas situaciones (Alloway 1973) 

siendo este aprendizaje fundamental para la sobrevivencia y el éxito reproductivo de los 

individuos. En hormigas cortadoras lo que se conocía acerca del rol del aprendizaje durante el 

forrajeo era fundamentalmente (i) el fenómeno de rechazo tardío por el cual las obreras 

aprenden a evitar sustratos que son dañinos para su hongo simbionte ( Saverschek et al. 2010; 

Saverschek and Roces 2011) o (ii) estudios sobre condicionamiento clásico en los cuales se 

asocia un olor con una recompensa para demostrar que el olor es utilizado posteriormente para 

buscar alimento (Roces 1990, 1994; Provecho and Josens 2008). Probablemente este trabajo 

sea el primer reporte de aprendizaje en hormigas cortadoras en el cual se asocia una clave 

olfativa al éxito y/o fracaso para realizar una tarea.  

Finalmente, los resultados de este trabajo implican que el olor es una clave suficiente 

para tomar decisiones respecto a la elección del sustrato a forrajear en A. lundi. Los insectos 

tienen una excelente capacidad para reconocer y procesar información olfativa debido a que 

poseen un sistema olfativo altamente sensible (Hansson et al. 1999; De Bruyne and Baker, 

2008). En su ambiente natural, los insectos están expuestos a todo tipo de señales olfativas y 

por ende deben tener la capacidad de distinguir olores importantes del resto (Schröder and 

Hilker 2008). En este trabajo, al confrontar a obreras a fragmentos de iguales características 

físicas pero con diferente olor, las obreras fueron capaces de discriminar y preferir un tipo de 

fragmento sobre el otro. Si bien la aptitud o ineptitud para cortar en este experimento estaba 

dada por la dureza del material, las hormigas no tuvieron la necesidad de evaluar las 

características físicas del fragmento antes de tomar una decisión. Este resultado concuerda con 

el obtenido por Saverschek and Roces 2011 en donde se demuestra que en el comportamiento 

de rechazo tardío de sustratos dañinos para el hongo, basta con el olor para que la obrera evite 
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un sustrato. Que el olor sea una clave suficiente no implica que en condiciones naturales otros 

factores, como claves gustativas, no puedan también afectar la decisión de cortar.  

CONCLUSIONES 
 

En este trabajo queda demostrado el rol de la aptitud en la decisión de cortar o cargar 

en hormigas cortadoras. También se demuestra que las obreras de A. lundi tienen la capacidad 

de asociar claves olfativas al éxito o fracaso durante el corte y en base a ese aprendizaje tomar 

decisiones acerca del sustrato a forrajear. Esta capacidad de aprendizaje seguramente se haya 

fijado como un mecanismo para evitar hojas duras potencialmente dañinas para las obreras así 

como para su hongo simbionte.  

Se demostró empíricamente que la aptitud para cortar está compuesta tanto por el 

desgaste de las mandíbulas como por la fuerza de corte lo que en definitiva implica que la 

aptitud para realizar una tarea es un factor determinante en la división del trabajo en hormigas 

cortadoras. Un sistema de división del trabajo en base a la aptitud debería ser adaptativo para 

la colonia ya que las tareas serían realizadas más eficientemente. Este trabajo sería un buen 

punto de partida para seguir investigando el rol de la aptitud en la división del trabajo y las 

implicancias que tiene tanto a nivel individual como a nivel colonia.  

 

PERSPECTIVAS 

 

Manipulación experimental de la aptitud para cortar 

 

Este no es el primer trabajo que ha manipulado la aptitud para realizar una tarea a fin 

de testear una hipótesis en ecología. Beckerman et al. (1997) incapacitó arañas (Pisaurina mira) 

de su capacidad para depredar al pegarle con pegamento sus quelíceros, a fin de demostrar 

que el efecto indirecto positivo que tienen los depredadores sobre la densidad de plantas, se 

debe a los cambios comportamentales de los herbívoros inducidos por la presencia de 

depredadores. Green et al. (1987) manipularon la capacidad de mimetismo de la mosca 
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Zonosematta vittigera para probar que la misma tiene un componente estructural, el patrón de 

coloración del ala, así como uno comportamental, un patrón de movimiento de la misma y 

evaluaron su efectividad anti predatoria. Sakaluk et al. (2004) disminuyeron la capacidad de 

grillos machos (Cyphoderris strepitans) de volver a aparearse al reducirles su cantidad de 

hemolinfa.  

Por un lado, la manipulación del desgaste de las mandíbulas realizada en este trabajo, al 

igual que en los ejemplos anteriores, es una manipulación irreversible. No se puede devolver la 

pristinidad a las mandíbulas de las obreras luego de desgastárselas. Sin embargo,  sí es posible 

hacer que las obreras carentes de fuerza de corte por estar en un ambiente hipóxico  

“recuperen” su fuerza de mordida al volver a condiciones normales.  De hecho, es sorprendente 

la capacidad de recuperación de los insectos tras haber estado en períodos de hipoxia o incluso 

de anoxia (Harrison et al. 2006). Esto se debe a que parte de la regulación de la presión interna 

de oxígeno de los insectos se realiza mediante difusión pasiva del oxígeno a través de su 

sistema traqueal (Harrison et al. 2006). De este modo, se utilizó un método, que sin manipular 

directamente a las obreras, les modificó la aptitud para realizar una tarea de manera 

potencialmente reversible. Sería bueno investigar la reversibilidad de este método para 

manipular la aptitud, algo que no fue realizado por este trabajo.  

 

Fidelidad de la tarea 

 

Es importante tener en cuenta que subyacente a los resultados obtenidos, tanto en el 

primer como en el segundo capítulo de este trabajo, está implícito que las obreras de 

Acromyrmex lundii presentan una importante fidelidad respecto a la actividad de forrajeo, al 

menos durante el lapso de tiempo que duraron los experimentos. Considerando los 

experimentos de la manipulación de la aptitud, si el individuo manipulado no era fiel a la 

actividad de forrajeo, una vez que se le reducía su aptitud para cortar, una opción es que 

abandonara la tarea de forrajeo. En tal caso, luego de la manipulación no habrían individuos 

manipulados en el área de forrajeo y por ende no se podrían haber registrado la cantidad de 

obreras que cargaban o cortaban luego de que se les redujera su aptitud. Durante los 
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experimentos acerca del aprendizaje durante el corte, no se entrenaron individuos en particular 

sino que se entrenaron colonias enteras. Esto tenía el riesgo metodológico de que si las 

hormigas involucradas en los entrenamientos no eran las mismas que participaban durante los 

tests, podría ocurrir aprendizaje y no poder detectarlo. Sería adecuado cuantificar la fidelidad 

de la tarea para determinar cómo esta afecta los resultados obtenidos en este trabajo. Incluso, 

se podría repetir el experimento del aprendizaje, pero esta vez con obreras individualizadas, 

para determinar si los resultados no están siendo subestimados por la intervención de obreras 

no entrenadas durante los tests.  

Duración del aprendizaje asociativo 

 

Papaj and Prokopy (1989) sugieren tres elementos que caracterizan al aprendizaje (i) los 

cambios en el comportamiento son repetibles y producto de la experiencia, (ii) el 

comportamiento cambia gradualmente y (iii) el cambio en el comportamiento se mantiene si se  

mantiene la experiencia. Esto implica que el aprendizaje puede ser muy plástico. Durante la 

calibración de la secuencia experimental se vio claramente el punto (iii). Fueron necesarios tres 

días de entrenamientos para que las obreras de las colonias aprendieran y el aprendizaje decaía 

rápidamente si se abandonaban los entrenamientos (obs pers). A priori esperaríamos que este 

aprendizaje sea de corto plazo ya que es vital que la colonia sea capaz de reaccionar y ajustar el 

comportamiento de forrajeo de acuerdo a las características físicas y químicas de las plantas las 

cuales cambian rápidamente. Sin embargo, en este trabajo no se cuantificó la duración de este 

aprendizaje. Futuros estudios podrían determinarlo.  

 

Modelo de auto reforzamiento 

 

Si bien este trabajo brinda evidencia a favor de que la aptitud para realizar una tarea es 

un factor a tomar en cuenta durante la división del trabajo en hormigas cortadoras, los 

resultados obtenidos podrían llegar a explicarse en el marco del modelo de auto reforzamiento. 

Este modelo propone que el desempeño exitoso en la realización de una tarea aumenta la 

probabilidad de volver a realizar esa misma tarea, mientras que un desempeño no exitoso 
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reduce la probabilidad de repetirla. De acuerdo a este modelo, obreras que experimenten 

fracasos al cortar, ya sea por: (i) tener las mandíbulas gastadas, (ii) tener la fuerza de corte 

disminuida o (iii) intentar cortar un sustrato demasiado duro, van a abandonar la tarea de 

corte. Esto, de hecho, fue lo obtenido por este trabajo. Sin embargo, no implica que ambos 

modelos sean excluyentes sino complementarios, ya que la probabilidad de ser exitoso o 

fracasar al realizar una tarea debería depender de la aptitud del individuo para realizarla. Para 

distinguir entre el rol de la experiencia y el rol de la aptitud se podrían diseñar experimentos en 

los cuales se manipule independientemente estos dos factores.  
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