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Foraging distances, foraging areas and nest distribution in Aphaenogaster senilis Mayr (Hym.
Formicidae).— The spatial pattern of nest distribution in Aphaenogaster senilis was studied in two
western Mediterranean sclerophyllous areas. Mean distance to the nearest-neighbour nest was 3.3 m
(range 1.7-6.3 m) in both areas. In one of the areas the pattern was more dispersed than expected
(Clark & Evans’ R = 1.34, z = 5.26), while in the other it was at random (R = 1.25, z = 1.75). Mean
(z s.d.) foraging distances were 1.71 £ 0.12 m (range 0.30-4.94 m) and 1.65 + 0.24 m (range 0.46-
3.93 m). Nests showed broadly overlapping foraging areas. The correct term for the space used in
this species is home range.
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Introduccion mecanismo regulador mas simple que suele

aducirse es la presencia de diversos tipos de
La distribucion espacial de los nidos de hor-  comportamiento territorial (HoLLDOBLER &
migas ha sido explicada como resultado de  WiLson, 1990). Sin embargo la simple infor-
la competencia intra e interespecifica (Levings  macién espacial no puede ser usada, por si
& TranieLLo, 1981; Rym & Casg, 1992), y el sola, como prueba de interacciones compe-
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titivas (PieLou, 1960; Brown & Orians, 1970;
Rym & Casg, 1992). La afirmaciéon o no de la
existencia de territorio, depende mas de
la demostraciéon de diferentes mecanismos
conductuales que de un tipo u otro de dis-
tribucién espacial (HoLLDOBLER & LuMSDEN,
1980). Levings & TraNnIELLO (1981) recogie-
ron informacion sobre el patrén de distri-
bucidn intraespecifica en nidos de 136 es-
pecies de hormigas. El patrén mayoritario
encontrado fue un espaciamiento regular
de los nidos. Una revisidn posterior de sus
datos realizada por Ryt & Case (1992) rati-
fico este patron mayoritario. La confirma-
cién de esta relacién, entre un patrén de
distribucion regular de nidos de una espe-
cie y un comportamiento territorial, impli-
ca conocer diversos parametros de su bio-
logia: sistema y distancias de forrajeo, ré-
gimen alimentario, abundancia y distribu-
cién de las presas, interacciones entre
individuos de nidos distintos, etc.

En este trabajo se presentan datos so-
bre la distribucién de nidos de
Aphaenogaster senilis Mayr, 1853, sobre
distancias de forrajeo de las obreras y
areas de forrajeo en dos zonas de vege-
tacion esclerdfila del Mediterraneo oc-
cidental y se discute su significado en re-
laciéon con la presencia o no de territo-
rio en esta especie.

Material y métodos
Zonas de estudio

Las observaciones se llevaron a cabo en dos
localidades. La primera, Can Llavallol, en
el Parque de Collserola, es un area prote-
gida cercana a Barcelona (NE Espafia, 41°
25" N, 2° 6" E, altitud 315 m); la zona de
estudio, situada en una pendiente orienta-
da al este, es un campo abandonado que
no se cultiva desde hace 16 afios, cuya ve-
getacion corresponde a una comunidad de
Inulo-Oryzopsietum miliaceae (BoL6s,
1962). La segunda localidad se situa en el
valle de Sant Daniel, cercano a Girona (41°
59" N, 2°50" E). Esta situada en una pen-
diente suave orientada al sudeste, cuya ve-
getacidon corresponde a una comunidad
herbacea de Rosmarino-Lithospermetum
(BoLos, 1962).

Especie estudiada

Aphaenogaster senilis es una especie me-
diterraneo-occidental (CaGgNIanT et al.,
1991), monomodrfica (6,4-7,7 mm) de pre-
ferencias termoxeréfilas (Comin, 1988;
SoMMER & CAGNIANT, 1988). Sus habitos
alimentarios son omnivoros y el sistema
de forrajeo es por obreras solitarias o con
reclutamiento de grupo pequefio (CaGNI-
ANT & Lepoux, 1974; RiasoL et al., 1986;
Comin, 1988; CerDA et al. 1988). Sus nidos
tienen una dnica entrada, son mono-
ginicosy la fundacién es dependiente, por
fisiéon colonial (Leboux, 1971). El nGmero
minimo de obreras censado en nidos
excavados en el campo es de 200 (CAGNIANT
& Lepoux, 1974). El periodo de actividad
comienza en febrero, llega a un maximo
a finales de primavera y principios de ve-
ranoy termina en noviembre (CerpA et al.,
1992).

Patrén de distribuciéon espacial

Los nidos se detectaron realizando una ins-
peccién directa del terreno, siguiendo a
obreras que volvian al nido y ofreciendo
cebos, semillas de Euphorbia characiasL. a
las obreras que se encontraban forrajeando
y siguiéndolas al nido. E. characias es una
planta mirmecécora cuyas semillas presen-
tan un elaiosoma, atractivo para esta es-
pecie (Gomez & EspaDALER, 1994). Las obser-
vaciones se realizaron en junio y julio de
1993. En Collserola se estudio un area de
75 x 24 m (1800 m?) y de 21 x 18,5 m (388
m?) en Sant Daniel. Una vez detectados
todos los nidos se midieron las distancias
al nido vecino mas préximo. Como medida
de la distribucion se usé el indice de agre-
gacién R de CLark & Evans (1954); su signi-
ficado se prob6 usando la transformacion
de Z, incluyendo la correcciéon de Donnelly
para el efecto de borde (SincLaIr, 1985). La
superficie externa alrededor de las areas
estudiadas fueron inspeccionadas para con-
firmar que se habian detectado todos los
nidos y evitar un efecto de borde que afec-
tase a las distancias entre nidos vecinos mas
préoximos medidas. Las distancias entre ni-
dos de ambas zonas se compararon con el
test t de Student.
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Distancias de forrajeo

Se obtuvieron colocando como cebo una
semilla aislada para evitar la generacion de
reclutamientos que provocarian un sesgo en
el registro de distancias. Cada punto de co-
locacién de cebos se designé cambiando
aleatoriamente sobre seis direcciones y una
distancia aleatoria elegida entre uno y seis
metros a partir del punto previo de coloca-
cion de cebos. Cada vez que una obrera de
A. senilis cogia una semilla era seguida has-
ta su nido, midiendo la distancia en linea
recta entre el punto donde se deposité la
semillay el nido. Las observaciones se reali-
zaron desde las 8:30 hasta las 19:30 (hora
locat) durante tres dias en Collserola (junio
1993) y dos en Sant Daniel (julio 1993). Las
distancias fueron analizadas con pruebas no
paramétricas ya que no siguen una distri-
bucién normal.

Area de forrajeo

A partir de los datos de distancias de
forrajeo se estimaron las areas de forrajeo
para los nidos en ambas zonas. Como esti-
macién de ésta se calculé la media de las
areas circulares cuyos radios fueron las di-
ferentes distancias de forrajeo medidas en
cada zona. La estimacién propuesta se com-
paracon la propuesta por BERNSTEIN & GOBBEL
(1979). Ambas se basan en la siguiente pre-
misa: el area de forrajeo de las colonias
cuyas obreras forrajean independientemen-
te de las demas -como ocurre en el caso de
A. senilis- generalmente es circular. Asi,
BernsTEIN & GosseL (1979), proponen que el
tamafo del area media de forrajeo de una
colonia se puede calcular como el area de
un circulo, cuyo radio es la suma de la dis-
tancia media de forrajeo observada mas la
desviacién estandar.

El solapamiento de las areas de forrajeo
entre nidos vecinos mas préximos se es-
timo a partir de las distancias de forrajeo
y las distancias entre nidos vecinos mas
préoximos. Los datos de distancias de fo-
rrajeo y distancias entre nidos vecinos mas
proximos se usaron como distribuciones
de probabilidad; de forma que se obtu-
vieron todas las combinaciones posibles
de las marcas de clase de distancias en-

tre nidos vecinos mas préoximos y distan-
cias de forrajeo. Cada combinacion esta-
ba formada por una distancia entre un
nido y su vecino mas proximo y dos dis-
tancias de forrajeo; la primera distancia
de forrajeo se adjudicaba al nido del que
se calculaba el area solapada y la segun-
da al nido vecino cuya area solapa al pri-
mero. Ambas distancias pertenecen al mis-
mo conjunto de distancias de forrajeo
medidas, ya que se trata de solapamientos
entre nidos de la misma especie de hor-
miga. De esta manera se obtuvieron com-
binaciones de tres distancias (NNab, Dfa,
Dfb), siendo NNab la distancia entre el
nido ‘a’ y su vecino mas préximo, nido
'b’, Dfa la distancia de forrajeo adjudi-
cada al nido 'a’ y Dfb la distancia de fo-
rrajeo adjudicada al nido ‘b’. El porcen-
taje del area de forrajeo del nido ‘a’
solapada (S) por el drea de forrajeo del
nido ‘b’ para cada combinacién es:
si NNab >Dfa + Dfb; S=0
si Dfa > NNab + Dfb; S = (Dfb?)-100/ Dfa?
si Dfb > NNab + Dfa; S= 100 '
si NNab < Dfa + Dfb; S = ((Dfa? (Ba -sen 0a) +
Dfb2 (6b - sen 6b)) / 2nDfa?)-100

En este ultimo caso el drea solapada
es la suma de los segmentos de los circu-
los de radio Dfa y Dfb, donde a es el an-
gulo del sector centrado en el nido ‘a’ del
area de forrajeo de este nido definido
entre los puntos de corte de las areas cir-
culares de los nidos y b el equivalente para
el nido 'b’. El valor de los dngulosay b
se deducen y calculan a partir de la rela-
ciéon entre dos formulas geométricas para
el calculo del drea de un tridangulo (SpieGet,
1970); en nuestro caso el triangulo for-
mado por los segmentos (distancias) NNab,
Dfa, Dfb. El area de este tridangulo defi-
nido por las tres distancias medidas es:
Area triangulo = Y2 (NNab)(Dfa) sen (fa/2) =
V(Sp (Sp-Dfa)(Sp-NNab)(Sp-Dfb))), y
Area triangulo = %2 (NNab)(Dfb) sen (6b/2) =
V(Sp (Sp-Dfa)(Sp-NNab)(5p-Dfb))),
donde Sp es el semiperimetro del tridngu-
lo. De aqui:
fa = 2 arcsen {(2V(Sp (Sp-Dfa)(Sp-NNab)(Sp-
Dfb)))/Dfa NNab}, y
8b =2 arcsen {(2V(Sp (Sp-Dfa)(Sp-NNab)(Sp-
Dfb)))/Dfb NNab}.

Una vez obtenido el porcentaje de sola-
pamiento de cada situacion (triplete de
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datos) se multiplicé por la probabilidad
de que ocurriera la situacion definida por
la distancia al nido vecino mas préximo y
las dos distancias de forrajeo. Finalmente
el sumatorio de los productos de los por-
centajes de solapamiento y la probabili-
dad de que ocurra cada situacion ofrece
una estima del porcentaje de drea de forra-
jeo de un nido solapada por el area de
forrajeo del nido vecino mas préximo.

Resultados

Patrén de distribucién de nidos

En Collserola se contabilizé un total de 79
nidos (densidad 0,044 nidos/m?). En Sant
Daniel se localizaron 17 nidos (densidad
0,0438 nidos/m?). La distancia media (x s.e.)
entre vecinos mas préximos (Collserola 3,35
+ 0,1 m; Sant Daniel 3,33 £ 0,26 m) no difiere
significativamente entre ambas zonas (t =
0,073; p=0,47). Los valores de R indican una
distribucién regular en Collserola (R = 1,34;
Z =5,26; p < 0,001) y aleatoria en Sant Da-
niel (R = 1,25; Z = 1,75). En ambas zonas la
distancia minima de separacion entre nidos
fue similar (1,72 m en Collserolay 1,70 m en
Sant Daniel).

Distancias de forrajeo

La distancia media (z s.e.) en Coliserola fue
de 1,71 (£ 0,12) m y la mediana de 1,74 m
(n =57), registrandose un maximo de 4,94 m
(fig. 1). En Sant Daniel la distancia media fue
de 1,65 (x 0,25) m, la mediana de 0,30
m {n = 20), y se registré un maximo de
3,93 m. Las distancias medias de forrajeo de
ambas zonas no difieren significativamente
(test de Mann-Whitney, z = 0,42; p = 0,34).
Las distribuciones de frecuencias (fig. 1) tam-
poco difieren de forma significativa (test
Kolmogorov-Smirnov, Dmax = 0,176; p =
0,34).

Areas de forrajeo
El area de forrajeo media estimada para los

nidos de A. senilisen Collserola fue de 12,67
m2 (s.d. = 15,59) y de 11,59 m? (s.d. = 13,36)
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Fig. 1. Distribucion de frecuencias de
las distancias de forrajeo: NN. Valor de
la distancia media entre nidos vecinos
mas proéximos.

Frequency distribution of foraging
distances: NN. Mean nearest
neighbour distance between nest
entrances.

en Sant Daniel. El solapamiento de las areas
de forrajeo calculado entre un nido y su nido
vecino mas proximo representa el 12,30% y
el 10,62% del area de forrajeo de un nido en
Collserola y en Sant Daniel respectivamente.

Utilizando la metodologia propuesta
por BERNSTEIN & GoBBeL (1979) la estima del
area de forrajeo para los nidos de A. senilis
en Collserola seria de 23,59 m? y de
23,76 m? en Sant Daniel. Asimismo el por-
centaje del area de forrajeo de un nido
solapada por la de su vecino mas préximo
seria del 26,6% y el 27,2% en Collserola y
Sant Daniel respectivamente.
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Discusion

La mayoria de datos en la literatura ofrecen
laimagen de que las hormigas presentan una
distribucién regular en relacién a los nidos
de su misma especie y de otras especies
(LEviNGs & TRANIELLO, 1981; RyTt & Casg, 1992).
Nuestros resultados paraA. senilis indican el
mismo patrén en una de las areas de estu-
dio.

La densidad de nidos en ambas zonas
parece ser muy elevada: otros estudios
encuentran densidades entre 0,11y 2,5
nidos/100 m2 (Comin, 1988; LomBARTE et al.,
1989; Tinaut, 1981; SuNEer, 1991). La gran
densidad encontrada ya puede, en princi-
pio, producir una distribucién regular, ya
que la densidad influye en el espaciamiento
(Rym1 & Case, 1992). Pero esto no permite
afirmar nada sobre el mecanismo que ge-
nera esta regularidad (competencia inter-
especifica o intraespecifica). La competen-
cia interespecifica podria aducirse como
variable en la generacién de dicho patron;
sin embargo, en la zona estudiada sélo
Pheidole pallidula podria intervenir en ello
ya que ha sido detectada interferencia
competitiva con A. senilis (EspaDALER et al.,
1996); pero, ha sido demostrado que las
presas en ambas especies difieren sensi-
blemente en tamafio (ReTana et al., 1992;
CerDA et al., 1988). En todo caso, se ha de
tener en cuenta que la competencia inter-
especifica ha sido puesta en duda como fac-
tor organizativo en comunidades de insectos
(SHoRROCKS et al., 1984).

Las distancias de forrajeo encontradas
en relacién al patrén de espaciamiento y
las distancias entre nidos, sugieren un gra-
do bastante elevado de solapamiento de
las 4reas de forrajeo entre nidos vecinos.
Hay que tener presente que las distancias
de forrajeo medidas son subestimas del
valor real, ya que al fijar el punto de co-
locacién de las semillas se trunca el tra-
yecto de la hormiga, que podria ser mas
largo. LyncH et al. (1980) encontraron un
grado elevado de solapamiento en las areas
de forrajeo para Aphaenogaster rudis. Le-
VINGS & TRaNIELLO (1981) incluyen al género
Aphaenogaster junto a otros géneros de
hormigas generalistas con patrén de com-
portamiento de defensa de los recursos a
corto plazo y un patrén regular de distri-

bucién de nidos. Todo ello se adjudica a
especies cuya fuente de recursos no es
constante, estos persisten cortos periodos
de tiempo y son defendidos durante el
transporte al nido.

El tipo de fundacién de nuevas colonias
en A. senilis, por fisién colonial, sumamente
infrecuente en hormigas, dificulta consi-
derar a la competencia entre colonias adul-
tas y recién formadas -todas parten de un
nimero elevado de individuos- como fac-
tor determinante del espaciado de las co-
lonias. Podria haber interferencia entre
sociedades juveniles y adultas. Pero, como
tienen tamanos similares, esta diferencia
entre sociedades adultas y juveniles no
deberia ser importante. Ryt & Case (1992)
sugieren que cuando la competencia ocurre
entre colonias establecidas, el espaciamien-
to entre ellas es aleatorio con tendencia
a laregularidad. Los resultados obtenidos
en Sant Daniel concuerdan con ello, pero
el patron significativamente regular de
Coliserola difiere del modelo. Una posi-
ble hipétesis para las diferencias encon-
tradas entre ambas zonas puede ser la di-
ferencia en la disponibilidad de recursos.
Aphaenogaster cockerelli, en periodos de
menor cantidad de comida, aumenta el
area de forrajeo y sus nidos presentan una
distribucién mas regular (Byron et al., 1980).
Aunque la explicaciéon mas sencilla de una
distribucion regular de nidos es asociandola
a la existencia de diferentes formas de
territorialidad (HoLLDOBLER & WiLsON, 1990),
en nuestro caso no podemos aplicar esta
solucion. Los solapamientos entre nidos
vecinos alejan la posibilidad de existen-
cia de un territorio, entendido como area
defendida, que coincida con el area de
forrajeo. HOLLDOBLER & LumsDEN (1980) su-
gieren que los animales que se enfrentan
a pulsos periédicos de presas deberian eli-
minar los limites territoriales y dejar que
las areas de forrajeo se solaparan. Si usa-
mos la clasificacion de usos del espacio
propuesta por WiLson (1975), A. senilis
muestra un area de campeo (home range)
pero solo defiende el espacio estricto del
lugar de nidificacién (obs. per.) y no de-
beria hablarse de territorio en esta espe-
cie. SmatLwoop (1982b) encuentra igual-
mente un bajo nivel de agresividad
intercolonial y ausencia de territorio en
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A. rudis. Proponemos dos hipétesis para
explicar la regularidad observada en Coll-
serola:

a) por el mecanismo peculiar de forma-
cién de nuevas colonias, que, por tanteo
de las obreras exploradoras antes de una
fisién, encuentran los espacios vacios ade-
cuados, alejados lo maximo posible de otras
colonias. Una forma de probar esta hipé-
tesis seria estudiar el patrén espacial en
diferentes zonas y comprobar si a deter-
minada escala las colonias resultan agre-
gadas, sugiriendo que se forman manchas
de alta densidad separadas por zonas con
baja densidad de nidos. Podria predecirse
un aumento de la mancha con el tiempo
y no un aumento de la densidad en su in-
terior en las zonas de mayor densidad;
mientras que habria un aumento de den-
sidad en el interior de las segundas. Leboux
(1976) sugiere que es necesario un mini-
mo de 2,5 m para que pueda darse el fe-
némeno de fision colonial en A. senilis y
que ‘varios metros’ separan las colonias
en general. La distancia media entre ni-
dos observada (3,3 m) permite sugerir que
en ambas zonas se esté llegando a niveles
maximos de densidad.

b) por efecto de la reubicacién de ni-
dos (SmaLLwoobp, 1982a), que también po-
dria actuar como mecanismo en el caso de
que existiera una aversion activa entre
colonias, que emigrarian hasta estar lo mas
alejadas de nidos vecinos. No puede ex-
cluirse esta posibilidad en A. senilis, ya que
esta especie demuestra una gran facilidad
en la recolocaciéon de nidos: siete de 10
nidos marcados habian abandonado su em-
plazamiento inicial al cabo de 100 dias (obs.
per.).

Los resultados sugieren que A. senilis,
en las zonas estudiadas, presenta una ocu-
pacién espacial sin el componente terri-
torial.

La metodologia propuesta por BERNSTEIN
& GoeseL (1979) genera unas estimas del
area de forrajeo y del solapamiento de
estas dreas entre nidos vecinos mas proéxi-
mos superiores a las estimas calculadas
con la metodologia propuesta en este tra-
bajo. El método propuesto evita posibles
sobreestimas si los datos de distancias de
forrajeo no siguen una distribucion nor-
mal.
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