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LA COMUNICACION QUIMICA EN INSECTOS SOCIALES:
FEROMONAS DE ALARMA Y DE PISTA

A. GUERRERQ'

RESUMEN

En la presente revision se describe la gran variedad de comporramientos de dispersién, ataque, segui-
miento, inhibicién, etcérera, que las feromonas de alarma y de pista pueden inducir en artrépodos pre-
sociales, asi como en insectos sociales. Se comenta también la diversidad estructural de las feromonas de
alarma y pista identificadas hasta ahora, asi como la especificidad y valor taxondmico de las mismas.

Se describe también Iz accién de otras feromonas de insectos sociales en lo referente a su cardcter mul-
tifuncional, asf como a la coordinacién o simulraneidad de accién de varias feromonas, requerida para

explicar una determinada secuencia comportamental.

1. INTRODUCCION

El papel primordial que juegan las feromonas
sexuales y de agregacion en la comunicacién qui-
mica intraespecifica en insectos, especialmente en
lepiddpteros y coledpteros, es bien conocido. Sin
embargo, aunque con algunas excepciones, hues-
tro conocimiento sobre las comunicaciones entre
insectos sociales es muy limiado, a pesar del volu-
men de trabajos aparecidos recientemente en Ja bi-
bliografia. En ellos ha quedado claramente demos-
trado no sélo el cremendamente complejo compor-
tamiento social de los insectos, sino cambién el im-
portante rol que pueden jugar como reguladores
del citado comportamiento otros tipos de feromo-
nas, tales como las feromonas de alarma y de pis-
ta, entre otras. En el presente trabajo se pretende
ofrecer una introduccién sobre el complejo mundo
de las feromonas de pista y alarma en insectos so-
ciales, as{ como su estructura quimica, especifici-
dad y papel que pueden desarrollar en las relacio-
nes inter e intraespecificas.

2. FEROMONAS DE ALARMA

Se consideran feromonas de alatma las sefales qui-
micas que uno o varios individuos emiten cuando
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son perturbados por un intruso. En general, indu-
cen un comporramiento de dispersién que se ma-
nifiesta por un rdpido movimiento de huida del lu-
gar donde han sido perturbados. Son, en general,
de corta duracién y los individuos dispersados se
reagrupan posteriormente utilizando feromonas de
agregacidn. Se han detectado feromonas de alarma
en areeépodos presociales, como pulgones, dcaros y
hemipteros, asi como en insectos sociales.

2.1. Reacciones de comportamiento

El papel de las feromonas de alarma, producidas
por diversas glandulas en insectos sociales o cir-
cunstancialmente agrupados, es sutil y siempre
adaptado a las circunstancias, En general, determi-
nan unas pautas de comportamiento que consisten
en una atraccién primaria hacia la fuente de emi-
sién seguida de un proceso de defensa y dispersion.
Por ejemplo, las termiras australianas Drgpanotermes
rubriceps exhiben una serie de movimientos oscila-
torios cvando son molestadas, a la vez que emiten
una feromona de alarma que induce sobre las de-
mds repetidos intentos de morder al agresor (MOO-
RE, 1968). Un fenémeno similar ha sido observado
por ERNST (1959) en termitas del género Naswti-
termes, si bien éstas, al carecer de potentes mandi-
bulas corrantes como las Drepanotermes, solo segre-
gan compuestos defensivos de sus glindulas fron-
tales cuando perciben la feromona de alarma.
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En himendpteros otros estimulos pueden afecrar la
magnitud de la respuesta. Factores rales como el
colot, olor, textura, movimiento y temperatura son
a menudo determinantes del grado de agresividad
manifestado por abejas, avispas y hormigas estimu-
ladas por feromonas de alarma. Por ejemplo,
MASCHWITZ (1964) demostid que estimulos mé-
viles de color negro tratados con feromonas de alar-
ma de avispas del género Vegpula, que contenfan ve-
neno, provocaban ataques masivos por parte de
aquéllas. Efectivamente, la feromona de alarma
marca al intruso, lo que le hace ficilmente locali-
zable por las avispas que tienden a picar la zona
que ha sido contaminada por el veneno estimulan-
te. Por otra patce, el mismo autor ha decumenta-
do también el comportamiento de las obreras de
la abeja de la miel, Apis mellifera. En presencia de
un estimule externo, una abeja guardidn eleva su
abdomen mientras extruye simulcineamente su
aguijén para emitir una feromona de alarma odo-
rifera, que es rdpidamente dispersada por un enér-
gico aleteo, y que incita a sus congéneres a acudir
a picar a la misma victima. En ocasiones, la abeja
puede también descargar feromonas de alarma de
sus glindulas mandibulares.

En hormigas la reaccidn ance un estimulo excerno
comienza por una salida masiva del hormiguero se-
guida por un tipico comportamiento agresor ca-
racterizado por mordeduras, picaduras y/o emisién
de feromonas de alarma. Por ejemplo, en estado de
excitacién las hormigas del género Formica incro-
ducen el veneno en las heridas producidas por el
efecto abrasivo de sus poderosas mandibulas
(GHENT, 1961). Ademis, estas hormigas marcan
la zona atacada con nuevos componentes quimicos
de las glandulas mandibulares, que producen la pe-
netracién de los componentes téxicos del veneno a
través de la cuticula lipofilica del intruso.

En general, el comportamiento de dispersién se
manifiesta en insectos sociales cuando éstos se en-
cuentran alejados del nido. MASCHWITZ (1964) ha
demostrado que una buena parte de himendpteros
sociales, que reaccionan muy agresivamente a fe-
romonas de alarma en las proximidades de la col-
mena, se dispersan cuando perciben aquéllas en lu-
gares alejados de sus colonias. En ocasiones, [a dis-
persion es el dnico mecanismo de defensa que pre-
sentan algunas especies de hormigas como Hypapo-
nera opacior y Ponera pennsylvanica. Ambas especies,
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caracterizadas por ser diminutas y muy delicadas,
se agrupan en pequenias colonias y prefieren huir
a arriesgarse en una confrontacién (DUFFIELD & /.,

1976).

El comportamiento de dispersidn es especialmente
caracteristico en una gran variedad de pulgones.
Las larvas y adultos del pulgén Myzns persicae ce-
san de inmediato de alimentarse ante una feromo-
na de alarma, mueven sus antenas y migran hacia
la otra cara de la hoja, de la que pueden caer si la
fuente del estimulo feromenal es muy préxima
(menos de 3 cm) (KISLOW y EDWARDS, 1972).
Las reacciones de éstos y otros pulgones a secre-
ciones de los corniculos, que contienen las feromo-
nas de alarma, se caracterizan por ser instantdneas
y de répido retorno a su posicidn inicial, de mane-
ra que la reaccién global es de corra duracién, ra-
ramente superior a una hora. Los pulgones agru-
pados son més sensibles a las feromonas de alarma
que los individuos aislados, lo que parece implicar
que sensaciones de tipo tdctil son también impor-
tantes para inducir la huida. La sensibilidad hacia
las feromonas de alarma puede variar notablemen-
te entre diferentes especies de pulgones. Asi,
MONTGOMERY y NAULT (1977) han examinado 14
especies distintas de pulgones de las que la mds
sensible requerfa sélo 0,02 ng para una dispersién
del 50%, mientras que la menos sensible necesita-
ba hasta 100 ng.

En algunos casos, las feromonas de alarma pueden
actuar como inhibidores del comportamienro so-
cial cuando son emitidas en un determinado con-
texto. Por ejemplo, la 2-heptanona, feromona de
alarma segregada por la glindula mandibular de la
abeja de la miel, puede ser utilizada para alejar a
otras abejas de sus propias fuentes alimenticias
(NUNEZ, 1967). En otras ocasiones, especialmente
en hormigas, las feromanas de alarma pueden in-
ducir el enterramiento de sus congéneres; tal es el
caso de Pogonomyrmex barbatws cuando son expues-
tas a su feromona de alarma, 4-metil-3-heptanona
(MCGURK e af., 1966).

2.2.  Estructura quimica

Las feromonas de alarma identificadas hasta la fe-
cha poseen una gran diversidad de estructuras qui-
micas. Por ejemplo, en diferentes especies de pul-
gones se han identificado como feromonas de alar-
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TABLA 1

EJEMPLOS DE FEROMONAS DE ALARMA IDENTIFICADAS EN ALGUNO5 HIMENOPTEROS, HEMIPTEROS
Y HOMOPTEROS

Orden Familia Género Especie Compuesto
Himenoptera Apidae Apis mellifera Acerace de so-pencila
Acetato de n-butile
Acerato de n-hexilo
2-heptancna
2-nonanol
Apidae Apis cerana Acetaro de sso-pentilo
Trigona Imexicana 2-heptanona
2-nonanona
2-nonano]
2-heptanol
Trigona subterranea Citral
Formicidae Myrmica americana 3-octanana
Pogonomyrmex barbarus 4-mecil-3-heptanona
Formica polycrena Acido formico
Dolichoderus clacki 4-metil-2-hexanona
Maznica hunteri 4,6-dimetil-4-octen-3-ona
Gnamptogenys pleurodon G6-merilsalicilato de metilo
Hypoclinea bidens 4-metil-3-nonancna
QOecophylla longinoda 2-buril-2-octenal
Mycocepurus goeldil o-aminoacetofenona
Crematogaster africana (E)-2-hexenal
Homoptera Aphididae Megoura viciae a-pineno
B-pineno
(E)-p-farneseno
Hemiptera Pyrthaocoridae Dysdercus internedius (E)-2-hexenal
Acanthosomidae Elasmucha grisea (E)-2-hexenal

ma el formiato de nerilo, citral y neral (KUWAHA-
RAA ¢ al., 19B0). El B-farneseno estd muy exten-
dido como compuesto responsable del comporta-
miento de alarma de pulgones Macrosiphum de la fa-
milia Aphididae (MONTGOMERY y NAULT, 1977),
el o y P-pineno en individuos del género Megonra
(PICKETT y GRIFFITHS, 1980) y el germacreno A
en pulgones del género Therinaphis (BOWERS et 4.,
1977) (Tabla I).

Entre los artrépodos, las hormigas son los biosin-
tetizadores de feromonas de alarma mds versdriles.
En general, los compuestos mds comanmente en-
contrados en los formicidos son las metil y etil ce-
tonas, aunque en algunos casos hay compuestos
tnicos no hallados en otros drdenes como, por
ejemplo, la 4-metil-3-nonanona. En cada subfami-
lia de una determinada especie se observa la ten-
dencia a producir determinados tipos de compues-
tos, como, por ejemplo, las hormigas ponerinas que
segregan con frecuencia pirazinas de sus glindulas

mandibulares. Las horminas Acanthomyops caviger
producen en sus glindulas mandibulares una serie
de aldehidos y alcoholes, entre los que se encuen-
tran el geranial, neral, citronelal y citronelol, mien-
tras que de las glindulas de Dufour se han inden-
tificado hidrocarburos alificicos lineales, como el
n-undecano, n-tridecano y #-pentadecane, y ceto-
nas como las 2-tridecanona y 2-pentadecanona.
Todos estos compuestos son efectivas feromonas de
alarma con excepcién del #-pentadecano y la
2-pentadecanionz (REGNIER y WILSON, 1968).
Otros formicidos, como Fermica polyctena, utilizan
el dcido férmico como poderosa feromona de alar-
ma y veneng al mismo tiempo (MASCHWITZ,
1964). Otras especies de hormigas de la subfami-
lia Myrmicinae (por ejemplo, Myrmica americana)
utilizan a menudo 3-alcancnas como feromonas de
alarma, como la 3-octanona, 4-metil-3-octanona y
4-metil-3-heptanona (CREWE y BLUM, 1970).

Las feromonas de alarma de termitas estdn consti-
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tuidas, en general, por hidrocarburos monoterpé-
nicos, tales como limoneno, terpinoleno, & y B-pi-
neno, 3-careno, etcétera (VRKOC e af, 1978).

Las abejas segregan una mayor variedad de com-
puestos quimicos, como esteres, cetonas, alcohales,
etcétera. La abeja de la miel Apis mellifera segrega
una mezcla de acetatos de #-butilo, #-hexilo y de
#se-amilo, junco al 2-nonanol y 2-heptanona, esta
tltima producida en la glindula mandibular (Co-
LLUINS y BLUM, 1982). Esta cetona, junto a la 2-no-
nanona ¥ sus correspondientes alcoholes, actda co-
mo un excitante de las abejas Trigona mexicana,

2.3. Especificidad y taxonomia

Aunque se puede encontrar una gran variabilidad
en la composicién quimica cuanticativa de las fe-
romonas de alarma en los individuos de una deter-
minada especie, los andlisis quimicos cualitativos
parecen ser bastante reproducibles, al menos, a ni-
vel de una determinada poblacién. Ello ha permi-
tido a los especialistas considerar a las feromonas
de alarma, en combinacidn con otros caracteres
morfolégicos convencionales, como uno miés a te-
ner en cuenta en estudios raxondmicos.

Diferentes poblaciones de [a misma especie o in-
cluso distintas castas de una misma colonia pue-
den presentar diferencias significativas en la com-
posicién de sus feromonas de alarma. Por ejemplo,
BRADSHAW et al. (1975) demostraron que las se-
creciones de las glindulas mandibulares de dos po-
blaciones distintas del formicido Qecopbylla langine-
da diferian cualitativamente, al igual que la com-
posicidn de los extractos glandulares de las obre-
ras, segin cual fuese su tamafio dentro de la colo-
nia. Ademds, los autores pudieron correlacionar la
actividad de los compuestos identificados con es-
tudios de comportamiento de ambas poblaciones.
Desde un punte de vista quimiotaxonémico se co-
nacen una serie de ComMpuestos que poseen una in-
dudable utilidad en el ditagndstico de especies de ar-
tropodos dentro de un determinado génerc. Por
ejemplo, el formiato de nerilo ha sido identificado
solamente en el pulgén Tyrophagus putrescentiae,
mientras el germacreno A sélo se ha detectado en
unas pocas especies de pulgones del género The-
rivaphis. Lo propio ocurre con los aceratos de #-bu-
tilo y de 1-decenilo, compuestos caracterisricos en
abejas del género Apis.
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- Sin embargo, es quizd entre las hormigas donde se

ha caracterizado un mayor mimero de compuestos
especificos de un determinado género. Asi, por
ejemplo, miencras [as especies Tapinoma producen
la 2-meril-4-heptanona, las Azsece emiten la poco
usual (2-metil-1-ciclopentenil) metil cetona
{WHEELER ot &f., 1975). Las especies de Myrmici-
nidae también producen caracteristicas feromonas
de alarma, asi, Mycocepurus goeldis utiliza la g-ami-
noacetofenona, en contraste con los compuestos
alifdticos caracteristicas de otros géneros. Las es-
pecies del género Manica generan seiales de alar-
ma con el 4,6-dimetil-4-octen-3-ona, la vnica ce-
tona dimetilada conocida como feromona de alar-
ma en hormigas. Por otro lado, mientras Gramp-
togenys plenredon produce G-metilsalicilato de meti-
lo, Qecapiryliz longinoda segrega 2-butil-2-octenal
como compuesto caracteristico responsable de la
actividad,

En las feromonas quirales ¢s fundamental la pure-
za enantiomérica del compuesto activo, Asi, por
ejemplo, la (§)—(+)—4-metil-3-hepatonona,
compuesto mayoritario de la feromona de alarma
de Atz texana, es 400 veces mds activo que su an-
tipoda dptico (RILEY y SILVERSTEIN, 1974). En oca-
siones, dos enantiémeros pueden formar parte del
complejo feromonal de dos especies completamen-
te distintas. Tal es €l caso de las hormigas Crema-
togaster castanea y C. liengmei cuya feromona de alar-
ma es el (§)—(+)-3-octanol (BRAND, 1985},
mientras el correspendiente enantiémero
(R)-(—)-3-octanol fue descrito por CAMMAERTS &f
#!. (1985) como componente feromonal de Myrmi-
ca scabrionodis.

El valor taxonémico de las feromonas de alarma ha
sido demostrado en mulritud de ocasiones. As,
MORSE e 2/ (1967) describieron que dos especies
de abejas, Apis mellifera y A. cerans, muy proximas
entre i y cuya relacién raxondmica era ambigua,
no compartian la misma feromona de alarma. En
efecto, mientras la primera producfa, encre otros,
la 2-hepatonona, la segunda sélo emitia el acetato
de iso-pentilo como tnico componente feromonal
(Tabla I); ello dio pie a considerar ambas Apis co-
mo especies distintas. De manera andloga, €l he-
cho de que Myrmica rubida produjese una feromo-
na de alarma distinta a la de otras especies Myrmi-
ta (MASCHWITZ, 1964) y andlogas a la del género
Manica, confirmaba la presuncién de CREIGHTON
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(1950) de que, en realidad, aquélla pertenecia a es-
te dltimo género y no al que inicialmente se habia
asignado.

La produccién de 3-octanona y 3-octanol como fe-
romonas de alarma de Camponotus schagffers, tenta-
tivamente colocado por varios taxénomos en los
subgéneros Camponotus y Myrmentoma, demuestran
que Ja asignacién es, al menos, dudosa roda vez
que este dltimo subgénero produce compuestos
aromdticos y dcidos grasos en sus glindulas man-
dibulares. Este hecho corrobora la conclusién de
CREIGHTON (1950) de que la asignacion de C.
schagfferf en uno de los dos subgéneros era errnea.

Es también posible que compuestos estructural-
mente relacionados o idénticos, emitides como fe-
romonas de alarma en especies aparentemente no
relacionadas, puedan rambién correlacionarse con
el tipo de comportamiento inducido. Asi, DUF-
FIELD y BLUM (1973) advirtieron que la 4-metil-
3-heptanona, feromona de alarma de la hormiga
ponerina Nepponera villosa, es también encontrada
en especies simpdrricas del género Pogomomyrmex.
Dado que ambas especies son capaces de infringir
dolorosas picaduras en vertebrados, los autores su-
girieron que podrian concener un complejo mimé-
tico caracterizado por un compuesto odorifero co-
mun, la 4-metil-3-hepranona, que podria ser res-
ponsable de la agresividad.

3. FEROMONAS DE PISTA

Las feromonas de pista son compuestos emitidos
por algunas especies de insectos para encontrar
congéneres, utilizar fuentes alimenticias de una
manera eficiente o mantener la integridad del gru-
po durante la migracién de las colonias. En todos
estos casos los individuos se orientan gracias a una
senal quimica invisible liberada por uno o mids in-
sectos conspecificos. En algunas termitas primiti-
vas como Zootermopsis, que viven enteramente den-
tro de la colonia, las feromonas de pista sélo se uti-
lizan como medio para encontrar el resto de con-
géneres y asi defenderse de un araque externo. Las
feromonas de pista pueden ser terrestres, que son
aquéllas en que la emisién tiene lugar en lineas con-
tinuas o intermitentes socbre un sustrato sdlido o
aéreas (feromonas sexuales y de agregacién)} que
son liberadas al aire desde un punto fijo y cuya for-
ma queda delimitada por los movimiencos del me-
dio en tres dimensiones.
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La persistencia de las feromonas de pista depende
de la volarilidad de los componentes feromonales,
la cantidad de compuesto depositado, el grado de
continuidad en la deposicidn, la naturaleza del sus-
trato, ercétera. Por ejemplo, las obreras de Sofengp-
sts saevissima, al regresar al nido tras encontrar ali-
mento, dejan upa pista COn un espacio activo se-
mi-elipsoidal que dura sdlo unos dos minuros (WIL-
SON y BOSSERT, 1963). Otras sendas pueden du-
rar alrededor de cuatro horas como las de Iridomyr-
mex bumilis y algunas como las del formicido For-

miza polyctena pueden hacerlo desde uno a diecio-

cho dias.

La habilidad para depositar feromonas de pista o
responder a las mismas puede variar entre indivi-
duos de la misma especie. Asf, TSCHINKEL y CLO-
SE (1973} demostraron que en las termitas Triner-
vitermes trinervoides las obreras dejaban unas sendas
mucho mids efectivas que los «soldados» (obreras
macrocéfalas). Del mismo modo, la deposicién de
los rastros, asi como la facilidad en encontrarios,
pueden variar con la edad de los individuos, como
se ha encontrado en las obreras de Myrmica rubra.

Las feromonas de pista, que pueden ser liberadas
por arrastre de la parte final del abdomen o por
contacto con el suelo de los pelillos anales o la pun-
ra del aguijén, han sido encontradas sélo en cier-
tos grupos de insectos, como hormigas, termiras,
larvas de algunos lepidépteros y determinados co-
ledpteros. Las glindulas productoras de feromonas
de pista son muy variables y asi es [a glindula de
Dufour el origen de la emisién en las hormigas So-
lenapsts, la glandula del veneno en Myrmica, Atta,
Pogonomyrmex, ercérera, la glindula recral en Q-
cophylla, la glandula de Pavan en Iridomyrmex, €l tu-
bo digestivo en todas las especies de la subfamilia
Formicinae, etcérera, Incluso se han observado di-
ferentes fuentes de produccion de feromonas de
pista en hermigas del mismo género, como, por
ejemplo, en Leptogenys attennata y L. nitide donde
las feromonas proceden de la glindula del veneno,
miencras en L. chineosis lo hacen de la glindula dor-
sal. En termitas, las feromonas de pista se originan
en la glindula esternal, localizada en la mayorfa de
las especies en la base del quinto esternito abdo-
minal, quedando la pista marcada por arrastre so-
bre el suelo o por presiones tdctiles periddicas del
abdomen sobre la superficie.

Los receptores involucrados en el proceso de segui-
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miento de pistas estdn localizados en las antenas,
ya que Jas termitas que han sido privadas de ellas
no responden a la feromona. Ademds, en experi-
mentos de laborarorio se ha constatado que las cer-
mitas no siguen la pista de manera directa, sino
que realizan su desplazamiento en zig-zag cruzan-
do la senda sucesivamente en uno y otro sentido
(BOSSERT y WILSON, 1963). Recienremente, sin
embargo, se ha podido constatar también otienta-
cién a lo largo del eje longitudinal de la pista, co-
mo, por ejemplo, en las termitas Retfenlitermes hes-
perus (GRACE et al., 1988). Cuando las pistas son
cargadas artificialmente con cantidades excesivas
de feromona, las termitas pueden elegir la pista en
que la concentracién de feromona es més favora-
ble o no reaccionar en absoluto si sus receptores lle-
gan a saturarse.

3.1

La catacterizacion estructural de las feromonas de
pista de las termitas ha sido determinada sélo en
algunas especies (Tabla 1I). En los estudios lleva-
dos a cabo hasta ahora parece probable la existen-
cia de sistemas multicomponentes como en las fe-
romonas sexuales. Asi, KAIB & &l (1982) encen-
traron que varias especies de termitas africanas,
que segufan pistas marcadas por otras especies,
cuando se les ofrecfa seguir sus propias sendas in-
variablemente abadonaban aquéllas. Entre las fe-
romonas de pista de termitas debidamente identi-
ficadas podemos citar el sorprendentemente esta-
ble nes-cembreno A, hidrocarburo diterpénico ci-
clico de 14 atomas de carbono, en varias especies

Estructura quimica
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de Nasutitermes (BIRCH e al., 1972). El alcohol de
la hoja (Z)-3-hexen-1-0l ha sido detectado en Ka-
Iotermes flavieollis y aunque ha resultado activo en
ensayos de seguimiento, no ha sido enteramente
identificado como feromona de pista. Por otto la-
do, el (Z, Z, E)-3,6,8-dodecatrien-1-ol, que se de-
tecta en grandes cantidades en madera infestada
por el hongo Lenzites trabea, es la substancia utili-
zada por varias especies de Reticulitermes, que en-
cuentran en aquélla su sustento (MATSUMURA ef
al,, 1968). Sin embargo, varios compuestos sinté-
ticos andlogos estructuralmente al alcohol instau-
rado poseen también una actividad notable como
feromona de seguimiento. En la secrecién de Zgo-
termopsts nevadensis se ha encontrado el dcido #-hexa-
noico como principal responsable del seguimiento
de sus congéneres, si bien otras sustancias, tales co-
mo el farnesel, rambién muestran actividad como
feromonas de pista.

La naturaleza quimica de las feromonas de pista de
las hormigas es también muy variada. Las obreras
de Lasins fuliginosns (Formicidae) segregan unas sen-
das de seguimiento que pueden extraerse por di-
solucidn en agua del contenido del tubo digestivo.
La senda era inactiva al secarse, pero recuperaba
su actividad al volverse a humedecer. La actividad
desaparecia tras el tratamiento del extracto activo
con dlcali, pero se recuperaba de nuevo al acidifi-
car, lo que indicaba el cardcter 4dcido del compo-
nente activo feromonal. Finalmente, HUWYLER &
al. (1973) lograron la caracterizacién de la feromo-
na como una mezcla de dcidos de 6, 7, 8,9, 10y
12 deomos de carbono.

Las hormigas de la subfamilia Myrmicinze, que se-

TABLA 11
EJEMPLOS DE FEROMONAS DE PISTA TERRESTRES IDENTIFICADAS EN HORMIGAS Y TERMITAS

Orden Familia Subfamilia Género Especie Compuesto
Isoptera Tetmitidae Hodotermitinag  Zootermapsis nevadensis Acida #-hexanoico*
Rhinotermicinae  Rericulicermes virginicus (Z,Z,E}-3,6,8-dodecarrien-1-01
Termitinae Nasutitermes exirigsus neo-cembreno A
Hymenoptera Formicidae Myrmicinae Acta texana 4-meril-2-metoxicarbonil
pireal*
Arta cephalotes 4-mercil-2-metoxicarbonil
pirrol*
Atta sexdens 3-etil-2,5-dimerilpirazina*
Formicidae Dolichoderinae  Iridomyrmex humilis (Z)-9-hexadecenal*
Formicidae Formicinae Lasius fuliginasus Acidos grasos saturados de 6-12

dromos de carbono

* Encre otros,
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gregan las feromonas de pista esencialmente por la
glindula del veneno, emiten compuestos pirrélicos
y pirazinas, como A#a fexana, cuya feromona de
pista fue identificada como el 4-metil-2-metoxicar-
bonil pirrol (TUMLINSON et f., 1972) (compuesto
2, Figura 1). Con posterioridad, el mismo com-
puesto fue identificado en A. cephalores (RILEY, et
al., 1974). El pirrol resulté poseer una actividad ex-
cepcional, ya que el umbral minimo de seguimien-
to fue de 0,018 pg por cm, es decir, que 0,33 mg
serfan suficientes para dejar un rastro alrededor del
mundo.

Las especies Mongmorium segregan comno feromonas
de pista compuestos nitrogenados con esqueleto de
indolizidina, como la monomorina I, o pirazinas co-
mo las monomorinas II y III (RITTER ¢ &/, 1973)
(Figura 1). Estos compuestos fuercn aislados de Ja
gléandula del veneno. Posteriormente, RITTER ef 4/,
(1977) identificaron de la glindula de Dufour de
M. pharaonis, temible plaga de hospitales, panade-
rias y establecimientos de alimentacién en Gran
Bretafia y Holanda, una feromona de pista més po-
tente, el faranal (compuesto 1, Figura 1), aldehido
de tipo terpénico cuya estructura se asemeja a [a
Hormona Juvenil II y a los farnesenos encontra-
dos en especies Myrmica. Este compuesto es ram-
bién extraordinariamente activo, ya que las hormi-

Feromonas de pista identificadas en Monomarinm pharaonis y Atta texana.

gas siguen las pistas a concentraciones inferiores a
| pg por cm.

3.2. Especificidad

Los bioensayos de laboratorio llevados a cabo para
determinar el grado de especificidad de las feromo-
nas de pista en las especies estudiadas indican una
gran variabilidad. Asi, las hormigas Atta cephalotes,
A. texana y A, rexdens poseen la habilidad de seguic
las sendas dejadas por sus congéneres, pero si se
les ofrece la eleccidn de seguir su propio rastro fren-
te al de los demsds, cada una muestra una clara pre-
ferencia por el suyo (ROBINSON et 4, 1974). Las
hormigas obreras Lasius frliginous pueden seguir
las sendas de otros formicides como Formica cinera
raftbarbis y F. rufa. Algunas especies de hormigas
del género Neivamyrmex, pueden seguir las pistas
de sus congéneres, excepto N. pilosus que sdlo es ca-
paz de reconocer la suya.

Las feromonas de pista de las hormigas Manéca son
especificas para cada especie, excepto la de Manica
mutica, que puede ser también seguida por Manica

-bunteri. Por contra, las del género Myrmicz no son

especificas y asi Manica mutica y Manica bunteri
pueden seguir las sendas de todas las especies
Myrmica, excepto la de Myrmica americana.
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En ocasiones, la especificidad quimica requerida
para el seguimiento de las pistas puede ser muy al-
ta. Asi, por ejemplo, mientras el (Z)-9-hexadece-
nal es capaz de promover el seguimiento de obre-
ras de la hormiga argentina Iridomyrmex humilis, su
isémero geométrico, el (E)-9-hexadecenal, no po-
see actividad alguna como feromona de pisra ni
tampoco ninguno de sus andlogos escructurales
(VAN VORHIS y BAKER, 1982). En la estructura
quimica del faranal, feromona de pista de Monomo-
rium pharaohnis, establecida como el (38, 4R, GE,
10Z)-3, 4, 7, 11-tecrametiltrideca-6,10-dienal
(compuesto 1, Figura 1), la configuracién 4R es
crucial para la actividad feromonal, ya que el epi-
mero en 3 {configuracién 3R, 4R} sélo muestra una
ligera actividad y los enantiémeros 3R, 4S y 35,
48 son inactivos (KOBAYASHI ¢ #4, 1980).

4. OTRAS FEROMONAS DE INSECTOS
SOCIALES

Numerosas revisiones han aparecido en la literatu-
ra sobre el papel de las feromonas en insectos so-
ciales (MICHENER, 1974, en abejas; PARRY y MOR-
GAN, 1979, en hormigas; MOORE, 1974, en ter-
mitas). Por ello aqui sélo nos concentraremos en
la exposicién de unos ejemplos que reflejen la im-
portancia de las feromonas multifuncionales, asi co-
mo la necesidad de [a presencia de varias feromo-
nas en un determinado proceso comportamental.

Una determinada feromona o complejo feromonal
puede jugar un papel decisivo en una variedad de
comportamientos sociales. Por ejemplo, la feromo-
na de alarma de la hormiga Pogonomyrmex badius,
4-metil-3-heptanona, no sélo estimula la atraccién
de sus congéneres a bajas concentraciones, sino que
puede llegar 2 comunicarles un comportamiento
agresivo cuando se emite €n concentraciones supe-
riores a un cierto umbral (WILSON, 1971). Los dos
estereoisémeros del cicral, neral y geranial, son fe-
romonas de pista que pueden ser utilizados para
atraer las abejas obreras de Trigona subterranea ha-
cia la colmena. Sin embargo, en el interior de ésta,
los compuestos se comportan como una eficaz fe-
romonz de alarma induciendo un comportamiento
agresivo.

Pero, quizd, el ejemplo mds representativo de la
gran variedad de funciones que una feromona pue-
de llegar a poseer es el de la feromona de la reina
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de las abejas de la miel Apss mellifera (BARBIER,
1976). Las glindulas mandibulares de la reina de
las abejas emiten una secrecién cuya actividad mil-
tiple se concreta en los siguientes efectos: 1) Atrac-
cién de las obreras hacia la reina. 2) Las obreras la-
men entonces el cuerpo de Ja reina y extraen sus-
tancias activas como la sustancia real, el acido 9-ce-
to-(E)-2-decencico, que promueven un absoluto
blogueo ovérico, dejando asi a la reina como dnica
reproductora. 3) La sustancia real inhibe al mismo
tiempo la construccion de celdas reales. 4) La sus-
tancia real participa con su producto de reduccién,
el dcido 9-hidroxi-(E)-2-decengico, en la atraccion
de los machos hacia la reina en las escasas salidas
de dsta. La sustancia real es, por consiguiente, una
feromona social, una feromnona sexual y se compor-
ta, al mismo tiempo, como una antihormona. Es
de destacar que la sustancia real no es tan activa
en los ensayos biolégicos como cuando va acom-
panada de otros constituyences de las glindulas
mandibulares.

La sustancia real se diferencia de otras feromonas
por su extraordinariamente alto umbral de activi-
dad: se requieren 100 pg por dia en una pobla-
cién de 200 abejas para una eficaz inhibicién de la
construccidn de celdas reales. Por esta razdn, las
glindulas mandibulares de las reinas la pueden
contener en cantidades anormalmente altas (hasta
1 mg).

Feromonas de la reina andlogas a la encontrada en
las abejas de la miel han sido también halladas en
las hormigas Solenopsis invicca y Myrmica rubra, en
las abejas Halictus duplex y en véspidos, tales como
Vespa orientalis, si bien su papel no ha sido tan ex-
tensamente estudiado como en el caso de la abeja
Apis mellifera.

El papel de las feromonas multifuncionales estd re-
gulado por un nimero de factores que no son a me-
nudo considerados en estudios de comunicacién
quimica. Asi, son factores que pueden influenciar
la respuesta comportamental: 1) La situacién del
individuo receptor, por ejemplo, si estd o no den-
tri de la colmena. 2) El comportamiento del insec-
t0 en el momento de percibir la feromona, 3)La
hora del dfa. 4) La interaccién de la respuesta fe-
romonal con otcos estimulos sensoriales. Ademds,
la edad, estado fisiolégico o sexo del insecto pue-
den regular el tipo de respuesta que la misma fe-
romona puede estimular.
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Se conacen también otros ejemplos en que varias
feromonas intervienen decisivamente de manera
coordinada o simultdnea en una dererminada se-
cuencia comportamental. Esta coordinacidn de
comportamientos por diferentes feromonas puede
ser posible gracias a la gran diversidad de glindu-
las exocrinas que poseen Jos insectos sociales, asi
como a la existencia de castas en las colonias. Por
ejemplo, la formacién de un enjambre de abejas de
la miel se inicia por las obreras que emiten eflu-
vios de Ja glindula de Nasanov para atraer tanto
a las obreras como a la reina. Los compuestos en-
contrados en esta glindula son, entre ottos, el ge-
raniol, el citral y los dcidos nerélico y gerdnico.
Cuando la reina acude, emite la sustancia real que
estimula a nuevos individuos a acudir al enjambre.
El compuesto de reduccidn de la sustancia real, el
acido 9-hidroxi-(E)-2-decenoico, ayuda entonces a
estabilizar el enjambre formado (MORSE y BOCH,
1971). Otre ejemplo lo tenemos en el comporta-
miento de las obreras de Myrmita rugnlosa. Indivi-
duos que vuelven a la colonia después de haber en-
contrado alimento, dejan una pista de feromona se-
gregada por la glindula del veneno. Una vez cerca
del nido emiten una secrecidn de sus glindulas de
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Dufour que atraen nuevos individuos. A continua-
ci6n vuelven a la fuente alimenticia liberando aue-
va feromona de pista sobre la antigua senda (CAM-
MAERTS y CAMMAERTS, 1981).

En numerosas ocasiones ¢l efecto de las feromonas
en insectos sociales ha de venir asociado con orros
estimulos de tipo mecdnico, visual u odorifero. Asi,
los objetos oscuros, que se mueven a lo largo del
campe visual de las abejas son més propensos a es-
rimular una respuesta defensiva de éstas que los ob-
jetos claros. Igualmente, la agiracién mecdnica de
una colmena puede acarrear también graves con-
secuencias al causante de la misma. El alcohol ins-
taurado (Z)-11-eicosen-1-ol, encontrado también
como componente de la feromona de alarma de
Apis mellifera (PICKETT et 4., 1982), junto con el
acetato de iso-pentilo, atrae muchos mds individuos
hacia objetos méviles que a objeros en estado es-
tacionario. En general, puede decirse que los esti-
mules desencadenantes del ataque son complejos y
que la eliminacién de uno de ellos no anula la res-
puesta si los restantes son de una inrensidad
suficiente.

SUMMARY

A variety of behavioral reacrions, such as dispersion, attack, crail-following, inhibition, etc., promoted
by alarm and trail pheromones on presocial arthropods and eusocial insects, is described. Struccural di-
versity, specificity and taxonomic value of the alarm and trail pheromones s also noted.

The multifunctional role shown by some pheromones of social insects as well as the joint action of se-
veral pheromones required to complete a specific behavioral sequence is also reported.
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