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ABSTRACT

Ants, like other organisms, have a hierarchy of dominance where each individual
establishes a range that determines their access to resources. In ant-plant interactions,
competitively superior and territorial ant species can limit access to the resource for
submissive species. Some studies mention that abundance contributes to the organization of
these complex networks of interaction. However, abundance outside the ecological network
is only partially explained by the probability of ant species finding their food resource.
Despite the importance of competition within the structure of the ant-plant interaction
network, few studies have been done on the dominance hierarchy behavior, which could
help us to understand the structural complexity of the ant community in different types of
ecosystems. In this article we will make a brief review of how the hierarchical behavior of
ants and their abundance can determine the structure of the ant-plant interaction network.

Keywords: abundance, ant-plant interaction, competition, food resource, hierarchy of
dominance, network structure.

RESUMEN

Las hormigas al igual que otros organismos presentan una jerarquia de dominancia en
donde cada individuo establece un rango que determina su acceso a los recursos. En las
interacciones planta-hormiga, las especies de hormigas competitivamente superiores y
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territoriales pueden limitar el acceso al recurso a las especies sumisas. Algunos estudios
mencionan que la abundancia contribuye a la organizacion de estas complejas redes de
interaccion. Sin embargo, se considera que la abundancia fuera de la red ecoldgica solo
explica parcialmente la probabilidad de que las especies de hormigas encuentren su recurso
alimenticio. A pesar de la importancia de la competencia dentro de la estructura de la red de
interaccion planta-hormiga, se han hecho pocos estudios en cuanto al comportamiento de
jerarquia de dominancia, lo cual nos podria ayudar a entender la complejidad estructural de
la comunidad de hormigas en los diferentes tipos de ecosistemas. En este articulo haremos
una breve revision de como el comportamiento jerarquico de las hormigas y su abundancia
pueden determinar la estructura de la red de interaccion planta-hormiga.

Palabras clave: abundancia, competencia, estructura de la red, interaccion planta-hormiga,
jerarquia de dominancia, recurso alimenticio.

1. INTRODUCCION

Las hormigas (Hymenoptera: Formicidae) son organismos dominantes en la mayoria de los
habitats terrestres, habiendo alcanzado, entre los insectos sociales, la radiacién adaptativa
mas impresionante. La clave de su éxito es su vida colonial; la complejidad de su vida
social permite a las hormigas controlar su entorno fisico, explotar los recursos de una
manera eficiente y superar a los competidores (HOlldobler & Wilson, 2009). Se les
considera organismos eusociales o verdaderamente sociales porque presentan cuidado
cooperativo de la descendencia, generaciones que se sobrelapan y un sistema de castas
altamente organizado (Wilson, 1971). Las castas son grupos especializados dentro de la
colonia que realizan diferentes funciones y tienen modificaciones morfoldgicas (Kaspari,
2000).

Dentro de la macrofauna edafica, las hormigas son siempre uno de los grupos mas
abundantes y diversos, en ecosistemas naturales y agroecosistemas (Lavelle & Kohlman,
1984; Camacho, 1995; Delabie & Fowler, 1995). En estos sistemas desempefian un papel
muy importante como depredadoras, herbivoras o detritivoras, y participan en los procesos
fisicoquimicos del suelo, incluyendo la descomposicion y el reciclaje de nutrientes (Lobry
de Bruyn & Conacher, 1990; Brussard et al., 1997).

Las hormigas se distribuyen virtualmente en todos los habitats, estableciendo interacciones
con las plantas que resultan fundamentales en la naturaleza (Beattie & Hughes, 2009).
Utilizan hojas, tallos, flores, frutos y semillas, lo que da lugar a una enorme diversidad de
interacciones. Defensa frente a herbivoros, dispersion de semillas, polinizacion,
depredacion de semillas, herbivoria, e incluso la formacion de auténticos jardines de
epifitas, son algunas de las principales actividades desarrolladas por las hormigas (Rico-
Gray & Oliveira, 2007). La influencia de las hormigas sobre las caracteristicas
fisicoquimicas del suelo llega a repercutir en Gltima instancia sobre el establecimiento,
abundancia o composicion de muchas especies vegetales (Culver & Beattie, 1983; Folgarait
et al., 2002; Wagner & Nicklen, 2010). Ademas, muchas especies de hormigas pueden
utilizar una sustancia azucarada excretada por hemipteros ("rocio de miel”) como la
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principal fuente de carbohidratos en su dieta, estas hormigas protegen a los hemipteros y
sus plantas huésped de enemigos naturales (Buckley, 1987; Cushman & Whitham, 1991).

En este articulo haremos una breve revision de como el comportamiento jerarquico de las
hormigas y su abundancia pueden determinar la estructura de la red de interaccion planta-
hormiga (Fig. 1). Para ello se enlistan los tipos de sistemas jerarquicos en las hormigas y su
relacion con la competencia, se describiran las caracteristicas de la red de interaccion
planta-hormiga y, finalmente se analizardn estudios que relacionan la jerarquia de
dominancia y la abundancia en la estructura de la red de interaccion planta-hormiga.

Fig. 1. Relacion de la jerarquia de dominancia y abundancia en la estructura de la red de
interaccion planta-hormiga.

1.2 Sistema jerarquico y la competencia en las hormigas

En una jerarquia de dominancia cada individuo establece un rango que determina su acceso
a los recursos. Las comunidades de hormigas suelen estar estructuradas en jerarquias de
dominancia (Fellers, 1987; Parr & Gibb, 2010), las especies dominantes desplazan
agresivamente a los subordinados de los recursos.

En muchas comunidades de hormigas de zonas templadas hay una aparente jerarquia
regular (Wilson, 1971; Savolainen & Vepsaldinen, 1988; Savolainen, 1990; Andersen,
1992). Estas jerarquias se han generalizado de varias formas pero se reducen a dominantes
y subordinadas. Las dominantes frecuentemente forman grandes colonias, presentan un
comportamiento territorial agresivo y reclutamiento rapido del alimento. La diversidad y
densidad de hormigas es frecuentemente baja alrededor de las especies dominantes. Las
especies subordinadas frecuentemente forman colonias pequefias, con baja capacidad de
reclutamiento y se encuentran en la periferia de los territorios controlados por las
dominantes. Este patron es excepcionalmente pronunciado en los habitats templados y
boreales del norte, en los aridos desiertos y matorrales en Australia, y en las comunidades
simples (Holldobler & Wilson, 1990).
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Esta jerarquia de dominancia no es en absoluto universal en las comunidades de hormigas.
Las hormigas de la copa tropical, por ejemplo, forman "islas", con troncos estrechos y
defendibles que conducen a la exuberante vegetacion de arriba (Holldobler & Lumsden,
1980). Una sola gran colonia puede monopolizar arboles enteros y evitar otras especies
(Holldobler, 1983; Adams, 1994). Fendmenos similares, a escalas mas pequefias, ocurren
en las hormigas de las plantas del sotobosque tropical (Davidson et al., 1989).

Un factor importante en el ensamble de las comunidades de hormigas es la competencia,
que puede presentarse entre organismos de una especie (intraespecifica) o entre las especies
(interespecificas). La competencia se puede producir de manera indirecta, a través del
consumo de alimentos u otros recursos, o bien directamente, a través de la muerte de otras
colonias. Donde hay abundante radiacion solar, existe una creciente evidencia de que las
colonias de hormigas compiten entre si por los recursos, tales como nidos y alimentos.
Muchas especies de hormigas son muy territoriales. Si las colonias agotan los recursos y
matan a las fundadoras cerca de nidos establecidos, esto deberia resultar en una distribucion
regular de las colonias de hormigas en un paisaje homogéneo (Kaspari, 2000).

La competencia intra e interespecifica entre las hormigas es considerada uno de los
principales mecanismos de estructuracién de ensamblaje de hormigas locales (Andersen,
1992; Parr et al., 2005; Holldobler & Wilson, 2008). Este fuerte papel de la competencia
posiblemente se debe a que la mayoria de las especies de hormigas son forrajeras del lugar
central y tienen requerimientos similares (sitios de anidacion y suministros de alimento), lo
que resulta en una menor superposicion de sus areas de alimentacion (Lopez et al., 1994).

En las hormigas, la competencia interespecifica es particularmente pronunciada (Parr &
Gibb, 2012), ya que "el peor enemigo de una hormiga es otra hormiga” (Forel, 1874). Por
lo tanto, la informacion sobre la afiliacion taxondmica de un oponente puede ser de gran
importancia para una especie de hormiga. Sin embargo, la competencia interespecifica en
especies sociales y especialmente en hormigas puede depender no solo de las respectivas
especies presentes en un sitio, sino también de su abundancia relativa (Helfman, 1989).

Por otro lado, diversos estudios han mostrado una clara correlacion positiva entre la
posicion en una jerarquia competitiva y el grado de termofilia de las especies (Andersen,
1995; Bestelmeyer, 2000). Sin embargo, esto contrasta con los resultados obtenidos para las
comunidades de hormigas mediterraneas (Cerda et al., 1998; Retana & Cerda, 2000): las
especies subordinadas son las méas termofilas y mejores adaptadas a la parte mas calida del
dia, mientras que las especies conductualmente dominantes son més activas durante menos
horas de calor en los habitats soleados abiertos. Estos estudios también demuestran que las
variaciones diarias de temperatura pueden interrumpir las jerarquias competitivas lineales y
conducir a diferentes patrones de dominancia en diferentes momentos del dia. Por otro
lado, otros estudios mencionan que las especies dominantes y subordinadas tienen patrones
de forrajeo similares en relacion con la temperatura (Andersen, 1992; LeBrun, 2005).

Para contrarrestar los costos de acondicionamiento fisico de ser superados, los
subordinados necesitan estrategias alternativas para poder co-ocurrir con dominantes.
Ademas de la diferenciacion de nichos, los subordinados a menudo explotan las sefiales
visuales (Hunter et al., 2007), acusticas (Durant, 2000) o vibracionales (Evans et al., 2009)
para detectar y evitar competidores dominantes. Sin embargo, las sefiales indirectas, como
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las huellas quimicas no intencionadamente dejadas, tienen la ventaja de que son mas
persistentes que las sefiales directas y, por tanto, pueden indicar la presencia previa de
competidores (Kats & Dill, 1998).

Al igual que los depredadores de caza olfativos que usan sefiales quimicas para detectar y
localizar a sus presas (Hughes et al., 2010), las especies dominantes también podrian buscar
subordinados a través de sefales olfativas, ya sea para atacarlas (Carthey et al., 2011) para
robar su alimento (cleptoparasitismo: Creel et al., 2001; Nieh et al., 2004) o desplazarlas de
su territorio. Las sefiales olfativas lanzadas por los subordinados y/o competidores
dominantes podrian influir en la competencia interespecifica y, en consecuencia, afectar la
dinamica de la comunidad.

Debido a su diverso sistema de comunicacion quimica, las hormigas son ideales para
investigar el papel de las sefiales quimicas en la competencia interespecifica (Hélldobler &
Wilson, 1990). Estos insectos sociales usan hidrocarburos cuticulares para distinguir a sus
compafieros de no-nidos, pero también pueden reconocer otras especies basadas en sus
perfiles quimicos (Dresche et al., 2011; Lang & Menzel, 2011), que especies son, y con
frecuencia incluso de una casta especifica (Howard et al., 1982; Bagnéres et al., 1998,). Al
caminar sobre superficies receptivas, los insectos dejan accidentalmente huellas quimicas,
que son congruentes con el perfil cuticular del individuo (Akino & Yamaoka, 2005;
Devigne & De Biseau, 2012) y que pueden ser detectados por otros (Eltz, 2006).

Fellers (1987), trabajando con un ensamblaje de hormigas del bosque, sugirio un equilibrio
evolutivo entre la capacidad de descubrimiento de recursos (encontrar y usar recursos antes
que los competidores) y la dominacién conductual de los recursos. La existencia de tal
compensacion puede tener importantes efectos en la estructura y funcionalidad de las
asociaciones de hormigas, ya que permitiria la coexistencia de especies que abarcan el
rango de expresion de rasgos negativamente correlacionados (Kneitel & Chase, 2004).
Davidson (1998), sin embargo, postuld que algunas especies pueden romper este
intercambio de dominacion/descubrimiento a través de su capacidad para ser el mejor en
ambos lados; ademas de discutir que las caracteristicas de estos taxa podrian haber
facilitado la evolucion del dominio conductual y numérico (Holway, 1999).

2. RED DE INTERACCION PLANTA-HORMIGA

En una comunidad cada especie interactGa de diferente manera con una o varias especies
formando complejas redes de especies (Jordano, 1987). Una red de especies interactuantes
puede tener un ndmero reducido de enlaces entre las especies, indicando un ensamble de
especialistas ecoldgicos, 0 muchos enlaces, indicando generalistas ecologicos (Bascompte
& Jordano, 2006).

Las interacciones mutualistas constituyen la base para el funcionamiento de muchos
ecosistemas, dado que de ellas depende gran parte de la reproduccion y reclutamiento
exitoso de muchas especies de plantas. Ademds, gran numero de especies animales
dependen estrechamente de los recursos que las plantas proveen alrededor de sus
estructuras reproductivas (flores, frutos, etc.). Por lo tanto, estas interacciones sustentan la
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biodiversidad y funcionalidad de las comunidades naturales y han tenido un papel central
en la evolucién de la biodiversidad terrestre (Thompson, 2006).

Una red de interacciones es un conjunto de dos tipos de elementos: nodos o vértices y los
enlaces entre ellos. Ademas, pueden existir otras estructuras como subredes o cliques, que
son subconjuntos definidos de nodos. Existen dos tipos diferentes de redes que pueden
representarse con distintos tipos de grafos: redes unipartitas o uni-modales (one-mode
networks), ya que los enlaces se pueden establecer entre cualquiera de los nodos de la red, y
redes bipartitas o bi-modales (two-mode networks). Ambas, a su vez, pueden ser redes no
dirigidas (o simples) y redes dirigidas. Las redes no dirigidas y dirigidas solo difieren por el
hecho de que estas Ultimas contienen informacion del flujo y direccion de la interaccion.
Por ejemplo, la mayor parte de las redes troficas se pueden caracterizarse por la direccion
de transferencia de energia (de presa a depredador). Las redes bipartitas ilustran las
conexiones entre nodos de dos grupos distintos, de tal modo que no existen conexiones
entre nodos del mismo grupo (Borgatti & Everett, 1997; Newman et al., 2006).

Por otra parte, cualquiera de estas redes puede ser una red cuantitativa o ponderada si,
ademéas de la informacién sobre presencia-ausencia de los enlaces, la red contiene
informacidn cuantitativa sobre la intensidad de los enlaces (Newman, 2004).

Las interacciones entre hormigas y plantas constituyen ejemplos que van desde el
antagonismo y el oportunismo hasta el mutualismo ocasional y la simbiosis obligada.
Ademas, estas interacciones estan geograficamente extendidas y han demostrado ser
cruciales en la conformacion de muchos ecosistemas (Holdobler & Wilson, 1990, 2009;
Rico-Gray & Oliveira, 2007).

Las interacciones planta-hormiga que se consideran mutualismos altamente evolucionados
son las que se han estudiado mas en detalle. Entre estos destacan los sistemas en los que
hormigas protegen a las plantas de los herbivoros a cambio de una recompensa que puede
ser bien domacios (cavidades producidas por las plantas a partir de diferentes érganos, en
las que las hormigas pueden anidar) y/o bien alimento proporcionado por el néctar
extrafloral o los corpusculos nutritivos (Janzen, 1966; Heil & McKey, 2003).

Las hormigas mutualistas se consideran generalmente como una herramienta eficaz para la
defensa indirecta de las plantas contra herbivoros (Heil & McKey, 2003). Varias
caracteristicas de la ecologia de la alimentacion y el comportamiento social de las hormigas
las convierten en el compariero ideal para fines de defensa: construyen nidos estables,
patrullan amplias areas dia y noche, defienden territorios y a menudo pueden adoptar
estrategias de reclutamiento eficaces hacia el lugar donde se encuentran abundantes
alimentos o amenazas potenciales (Holldobler & Wilson, 1990). Ademas, varias especies
de hormigas son colectores de azlcar y depredadores robustos, exhibiendo reacciones muy
agresivas contra otros animales que pueden representar una amenaza potencial para sus
recursos alimenticios y sitios de anidacion (Rico-Gray & Oliveira, 2007).

Con el fin de explotar estos servicios y mejorar la calidad y estabilidad de la asociacion, las
plantas necesitan atraer a las hormigas proporcionandoles refugios y fuentes de alimentos
ricos en nutrientes. Ademas, la evidencia también indica que los nectarios extraflorales
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(NEF) puede aumentar significativamente la supervivencia, el crecimiento y la
reproduccion de colonia de hormigas (Byk & Del-Claro, 2011).

3. JERARQUIA DE DOMINANCIA Y ABUNDANCIA EN LA ESTRUCTURA DE
LA RED DE INTERACCION PLANTA-HORMIGA

La relacion entre descubrimiento y dominacion es la relacion inversa entre la capacidad de
una especie para descubrir un recurso y el dominio de las especies de ese recurso. Para las
hormigas, la compensacion del descubrimiento-dominacion primero fue descrita por Fellers
(1987) que trabajaba en un ensamblaje de hormigas del arbolado. Esta compensacion es
ampliamente citada en la literatura sobre ecologia de las hormigas y, por consiguiente, ha
recibido aceptacién dentro de la literatura (Davidson, 1998; Feener 2000; Adler et al.,
2007; Delsinne et al., 2007; Pearce-Duvet & Feener, 2010).

Por otro lado, Davidson (1998) sugirio que el equilibrio entre el descubrimiento y la
dominacién se rompe por especies que tienen capacidades mejoradas para acceder a los
recursos de carbohidratos (“dominantes ecoldgicos” a menudo especies territoriales) y
también por especies invasoras, que han escapado a sus enemigos naturales o limitaciones
(Feener, 2000).

La estructura del habitat también puede influir en la relacion de descubrimiento y
dominancia porque se ha demostrado que afecta la capacidad de las hormigas trabajadoras
para localizar y capturar los recursos alimenticios (Parr & Gib, 2010).

Uno de los principales objetivos de la ecologia es identificar como interactian entre si
diferentes especies y cOmo estas interacciones persisten en el espacio y el tiempo (Ings et
al., 2009). Estudios recientes han utilizado herramientas derivadas de la teoria de redes para
investigar la organizacién compleja de estas interacciones a nivel de comunidades
ecologicas (Hagen et al., 2012). Bajo este marco unificado de interacciones entre especies,
los estudios se han centrado en las propiedades estructurales de estas redes en diferentes
sistemas y habitats a lo largo de la Tierra (Olesen & Jordano, 2002).

Por otra parte, algunos estudios han puesto de relieve diferentes factores que contribuyen a
la organizacion de estas complejas redes de interaccion (por ejemplo, abundancia, filogenia,
rigueza de especies, etc.) (Medan et al.,, 2007; Rezende et al., 2007). Aunque el
conocimiento sobre la organizacion de las redes ecoldgicas ha aumentado en muchos
sistemas de estudio (por ejemplo, plantas-polinizadores y dispersores de plantas) (Memmott
et al., 2007; Santamaria & Rodriguez-Gironés, 2007) factores que contribuyen a la
estructuracion de redes de interaccion que involucran hormigas y plantas con nectarios
extraflorales (plantas con NEF) (Chamberlain et al., 2010; Lange et al., 2013). En estos
sistemas, las plantas secretan un liquido rico en carbohidratos (predominantemente
sacarosa, glucosa y fructosa), aminoacidos y otros compuestos que atraen y benefician a las
hormigas (Byk & Del-Claro, 2011).

Las redes ecoldgicas que involucran hormigas y plantas portadoras de NEF muestran un
patron altamente anidado (Guimardes et al., 2006; Rico-Gray et al., 2012; Dattilo et al.,
2013a). Esto indica que dentro de una red de hormigas, un nucleo central de especies tiene
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muchas interacciones entre si y especies periféricas con pocas interacciones interactGan con
un subconjunto adecuado del ndcleo central de los generalistas con mayor interaccion
(Bascompte et al., 2003; Guimaréaes et al., 2006).

Estudios recientes se han centrado en la dindmica evolutiva del ndcleo central de las
especies de hormigas generalistas en las redes de hormigas (Lange et al., 2013; Déttilo et
al., 2013a; Dattilo et al., 2013b). Estos estudios muestran que las especies de hormigas
presentes en el nucleo central interactian con las plantas méas de lo esperado por sus
abundancias naturales en la vegetacion (Dattilo et al., 2014a). Sin embargo se considera
que la abundancia espacial fuera de la red ecologica sélo explica parcialmente la
probabilidad de que estas especies de hormigas generalistas encuentren su recurso
alimenticio (Déttilo et al., 2014a). Ademas, la composicion de las hormigas en el nicleo
central puede ser estable a lo largo de grandes distancias geograficas, fases fenologicas de
la secrecion de néctar o incluso después de perturbaciones causadas por huracanes
tropicales (Sanchez-Galvan et al., 2012; Dattilo et al., 2013a). Sobre la base de la
estabilidad de estas especies de hormigas centrales en la monopolizacién del recurso,
podemos esperar que estas hormigas puedan ser competitivamente superiores (es decir, por
reclutamiento masivo y/o comportamiento agresivo) en comparacion con las otras especies
encontradas en la red (Dattilo et al., 2013b, 2014b, 2014c).

En las interacciones hormiga-planta, las especies de hormigas competitivamente superiores
y territoriales pueden limitar el acceso al recurso por las especies sumisas debido
principalmente al hecho de que el néctar es un recurso altamente nutritivo y predecible
(Heil & McKey, 2003; Blithgen & Fiedler, 2004a) basandose en la importancia de la
competencia para la estructura de la comunidad de hormigas, podemos esperar que sea
también una fuerza muy importante que moldee la estructura de la red ecoldgica.

Los estudios tedricos basados en el modelo de preferencias compartidas (Svanback &
Bolnick, 2005) sugieren que la competencia puede conducir a un patrén anidado en redes
basadas en individuos (Araujo et al., 2010; Pires et al., 2011). Por ejemplo, si individuos
con capacidades competitivas diferentes exhiben idénticas preferencias por los diferentes
recursos alimenticios, las dietas de individuos mas competitivos representan subconjuntos
de las dietas de otros individuos menos competitivos, generando nidos (Aradjo et al., 2010;
Tinker et al., 2012).

Aunque la competencia ha sido ampliamente ignorada en los estudios de redes mutualistas
que involucran hormigas y plantas portadoras de NEF (Chamberlain & Holland, 2009;
Dattilo et al., 2014c), la jerarquia de dominancia juega un papel importante en la
estructuracion del patrén anidado en las redes de hormigas, en donde las hormigas que se
encuentran en el nucleo central de los generalistas son competitivamente superiores a las
especies de hormigas periféricas y sumisas (Dattilo et al., 2014).

4. CONCLUSIONES

El estudio de las interacciones mutualistas entre plantas y animales es importante, tanto
para comprender los sistemas ecol6gicos como para poder emplear métodos para un buen
manejo y conservacion (Bronstein et al., 2006; Rico-Gray & Oliveira, 2007). Las hormigas
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establecen relaciones mutualistas con las plantas y lo que se sabe es que generalmente se
trata de redes anidadas, por lo que es importante resaltar su importancia para estudiarlas a
profundidad ya que pueden ser altamente vulnerables a la extincion de especies por la
fuerza que presentan las interacciones de este tipo de redes. En cuanto al comportamiento
de la jerarquia de dominancia y abundancia dentro de la red de interaccion planta-hormiga
son pocos los estudios que se han realizado y se han realizado en zonas tropicales, por lo
que seria conveniente hacer méas estudios en otros tipos de ambientes. Esto también nos
ayudard a comprender de una mejor manera como es que se estructuran las comunidades de
las hormigas en los diferentes tipos de ecosistemas.
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